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Prefacio 


Uma ciencia para todos - mas nao uma 
ciencia facil 

Estc livro trata da distribuigio e abundincia de diferentes ti- 
pos de organismos, dc caracterfsticas Bsicas, qufmicas c, cspe- 
cialmen tc } biolb gicas, bem como dc intcragocs que determi¬ 
nant cssas distribuigbcs e abund&ncias. 

Difcrentemente dc algumas outras d&ndas, o objeto dc 
cstudos da ecologia 6 evidentc para todos: a maioria das pcs- 
soas obscrva e sc interessa pcla natureza e, dc certa forma, to- 
dos somos um pouco ccblogos. Porbm, a ccologia nEio 6 uma 
ciencia facil. Ela considers cxplicitamcnte trbs nfvcis dc hie- 
rarquia bioibgica - os organismos, as populates de organ is- 
mos c as oomunidades dc populagocs - e, como veremos, ig- 
nora, por sua conta c risco, os dctalhes da biologia dos indivi- 
duos on as influ^ncias pcrmcantcs dos cvcntos histbricos, evo- 
lutivos c gcolbgicos. Eia sc abastccc dc avangos cm nosso co- 
nhccimcnto sobre a bioquimica, o comportamcnto, a dima- 
tologia, a tcctbnica dc placas c assim por diantc, mas reforga 
tambdn a nossa comprccnsao dc extensas dreas da biologia. 
Sc “cm biologia nada tem sentido, cxccto k lttz da evoluglo”, 
como disscT.H. Dobzhansky, entao, igualmcnte, na cvoluglo 
e, portanto, na biologia como um todo, poucas coisas tem 
sentido, cxccto i luz da ccologia. 

A ccologia caracteriza-sc por ser particularmentc confron- 
tada com singuJaridadc: milhbes dc cspbcics diferentes, incon- 
tivcis bilhoes dc indivfduos gencticamcnte distint os, todos 
vivendo e intcragindo cm um mundo variado e sempre mutd- 
vcl. O dcsafio da ccologia 6 desen volvcr o conhecimento sobre 
problcmas muito bdsicos c evidentes para rcconhcccr cstc ca- 
rdter unico c a sua complcxidade, mas, ao mesmo tempo, bus- 
car padrSes e predigbes dentro dcssa complcxidadc, cm vez dc 
ser submetida a da. Como salientou L.C. Birch, a rcccita de 
Whitehead para a ciencia 6 mais apropriada quando aplicada 
d ccologia: busque a simplicidade, mas desconfte dcla. 

Dezenove an os: a ecologia aplicada afinge 
a maioridade 

Esta 4- edigdo chcga novc an os apbs sua antcccssora imediata 
e 19 anos apbs a 1* cdiglo. Muito mudou cm ccologia uo 
mundo ao nosso redor c atb cm nbs autorcs (por mais estra- 
nho que parega!). O prefacio da l a edigdo iniciava assim: “Con- 
forme a pintura rupcstrc que iiustra a capa dcstc livro, a ccolo¬ 


gia, sc nSo for a profiss&o mais antiga, provavclmcntc seja a 
ciencia mais antiga”, c era seguido dc uma justificativa segun- 
do aqua! os hum anos primitives tinham a ncccssidadc dc com- 
preender a dinimica do ambiente cm que viviam. Dezenove 
anos depois, ten tamos captar, cm nosso desenho da capa, tan- 
to o que mudou muito como o que pouco mudou. A pintura 
rupcstrc dcu lugar ao sen equivalente moderno: o grafttc ur¬ 
bane. Do mesmo mode que uma espdeie, grdftca e publica- 
mente, estamos sempre transmitindo nossos sentimentos 
ao olhar dos outros. Porbm, pinturas simples c reais ddo 
lugar a urgentes dedaragbes dc frustragdo c agressdo. Os 
humanos ndo sdo mais meros participates, mas sim per- 
pet rad ores ou vftimas. 

Naturalmcnte, foram ncccss dries mais do que 19 anos para 
que ocorrcsse a mudanga do pintor da cavcrna para o artists 
do grafitc. To da via, hd 19 anos, parccia aceitdvel, aos eebio- 
gos, mantcr um ponto de vista confortdvcl c objetivo, para 
ndo dizer desintcrcssado, cm que os animais e os vegetais ao 
nosso redor significavam simplesmente um material para o 
qua! busedvamos uma comprccnsdo cientffica. Hoje, devemos 
accitar a proximidade dos problcmas ambientais que nos amca- 
gam c a responsabilidade dos ccblogos dc sair dc uma posigdo 
sccunddria e assumir scu papcl total mente cndcrcgado a esses 
problcmas. A aplicagSo de prinefpios ccolbgicos ndo d apenas 
uma necessidade prdtica, mas tambdm reptesenta um dcsafio 
cientffico. Ncssc sentido, inclufmos trds uovos capftulos “apli- 
cados” nesta edigdo, organizados cm torno de trds segbes do 
livro: aplicagbes cm nfvcl dc organismos individuals c de po- 
pulagocs dc uma unica cspdcic, cm nfvcl dc intcragocs dc es- 
pdcies e cm nfvcl de comunidadcs c ceossistcmas. Pordm, per- 
manecemos convictos de que a ag&o ambicntal sb podc ter 
consistSncia quando bascada cm prinefpios ecolbgicos. Por- 
tanto, cn quanto os demais capftulos slio ainda amplamcntc 
dcdicados aos prbprios prinefpios, em vcz dc suas aplicagbes, 
acrcditamos que o conjunto dcstc livro visa um melhor prepa¬ 
re para o encaminhamcnto dc problcmas ambientais do novo 
mildnio. 

Nicho ecologico da Ecologia 

Serfamos realmente ecblogos medfocrcs sc n!£o acreditissemos 
que os prindpios da ccologia sc aplicam a todas as facctas do 
mundo ao nosso redor e a todos os aspeetos do csforgo huma¬ 
ne . Assim, a l a edigSo dc Ecologia foi a dc um livro gcncralis- 
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ta, destinado a superar a oposito dc todos os livros-texto con- 
correntcs. Rcccntcmentc, fomos pcrsuadidos a imr nosso gran¬ 
de livro co mo um trampolim para produHr um texto mcnor e 
mais bdsico, Essentials of Ecology (tambdm publicado pda Edi- 
tora Blackwell!)™ 1 , destinado especial mente ao prime iro ano 
do curso dc graduate c kqucles que, neste nfvel, ter£o apenas 
lima disciplina dc ecologia cm sen currfculo. 

Isso, por sua vez, nos possibilitou engendrar uma certa 
quantidadc de “diferenclaves dc nichos . Com o rcspaldo dos 
primeiros an os do Essentials f ficamos mais litres para fazer desta 
4- edi^io um guia da ecologia atual (ou, ao mcnos, quando 
da foi cscrita). Para csta finalidade, for am incorporados ao 
texto os rcsultados dc cerca dc 800 cstudos rcccntes, a maioria 
dos quais publicada apds a 3 a edi^io. Todavia, neduzimos o 
livro cm cerca dc 15% s cientcs de que, nas cdi^Scs anteriorcs, 
os textos se tornaram progressivamente longos c de que, mes- 
mo pareccndo clich£, mcnos 6 frequcntcmcntc mais. Ao mes- 
mo tempo cm que inclufamos tantos traballios rcccntes, ten- 
tamos tambdm ddiberadamente evitar modismos, que prova- 
vdmente cstarHo ultrapassados quando muitos cstiverem usan- 
do este livro. Infcliamcntc, 4 claro que podemos tambdm ter 
exclufdo modismos promissores. 

Esperamos que csta edigSo seja litil a todos aquclcs cujo 
curso dc graduate indua ecologia e a todos que sao, de algu- 
ma maneira, ccdlogos praticantes. Certos aspectos dos con- 
tciidos, particularmcnte os referentes & matcmdtica, poderio 
ser dificeis para alguns, mas a obra foi eoncebida para garantir 
que, independentemente de ondc se concentrem as cncrgias 
dos nossos icitores - no campo ou no laboratbrio, na tcoria on 
na prdtica —, surja uma vis^o cquiiibrada c atualhada. 

Os difcrcntes capftulos deste livro comprccndcm distintas 
proposes da histdria natural dcscritiva, fisioiogia, compor- 
tamento, rigorosa experimental de campo c de laboratbrio, 
minuciosos monitoramentos c rcccnseamcntos dc campo, aMm 
dc modelagem matcmitica (uma forma simples, segundo a 
qual 6 csscnei al bus car, mas da qual, igualmentc, 6 csscnciaJ 
duvidar). De certa forma, estas proposes variadas rcflctcm o 
progresso alcan^ado cm difcrcntes dreas. Elas rcflctcm tam- 
bdm diferem^as intrfnsccas cm difcrcntes aspectos da ecologia. 
Seja qual for o progresso atingido, a ecologia pcrmancccrd como 
um campo de cncontro para o naturalista, o experimentador, 
o bidlogo de campo e o modelador matcmdtico. Dc algum 
modo, todos os ecdlogos deveriam tentar rcunir todas estas 
facetas. 

Caracten'sticas tecnicas e pedagogicas 

Uma caractcrfstica tdcnica conscrvada neste livro 6 a incorpo¬ 
rate de notas cm destaque que acompanham alguns pardgra- 
fos, funcionando como guias ao longo do texto. Esperamos 
que estas sirvam para muitos propdsitos. Primeiramente, por- 

*' N. de T Publicadu pda Aitmed Edkora sob o iftulu Fundamentos em 
ecoiogidy 2.ed., em 2006. 


que elas constituent uma sdric dc subtftulos, rcssaltando a es- 
trutura dctalhada do texto. Entretanto, por scrcm numcrosas 
c frequcntcmcntc auto-informativas, elas podem ser lidas cm 
scqii£ncia junto com os subtftufos convencionais, com um dc- 
lincamento de cada capftulo. Elas devem, tambdm, auxiliar os 
estudantes na revis^o da matdria - na verdade, elas sao seme- 
Ibantes ^s anota^dcs que os estudantes frequcntcmcntc faacm 
em sens livros-tcxto. Por fim, como estas notas geralmente 
resumem a mensagem do pardgrafo ou pardgrafbs que elas 
acompanham, elas podem servir como uma avalia^So contf- 
nua da compreensSo: se voc£ for capait dc perccbcr que a cha- 
mada 6 a mensagem resumida do que acabou dc ler, entSo 
voc£ entcndcu o tema. Ainda assim, ncsta edi^o, acrcsccnta- 
mos um breve resumo para cada capftulo, esperando que ele 
oriente e prepare os leitorcs antes dc iniciarcm o capftulo, ou 
que sirva como rccapitula^So do que foi lido. 

Assim, resumindo e, at6 certo ponto, reitcrando, estas s&o 
algumas caractcrfsticas-cbave desta 4 a edi^So: 

* chamadas cm destaque, ao longo do texto 

* resumes de todos os capftulos 

* incorporate de cerca de 800 cstudos rcccntes 

* tr£s capftulos novos sob re ecologia aplicada 

* redu<to, cm aproximadamente 15%, do tamanlio total do 
livro 

* pigina (em ingles) na internet (vrtvw.blackwclpublishing.coni/ 
begon), vinculada k pigina do livro Essentials of ecology t 
incluindo model os matcmdticos intcrativos, um extenso 
glossdrio, cdpias da artc-final no texto c concxocs com 
outras piginas sob re ecologia 

* atualbat 0 c reformula^So de todo o projeto grdfleo. 
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Definigao e escopo da ecologia 

A palavra “ecologia” foi usada pda primeira vcz por Ernest 
Haeckel cm 1869. Parafraseando Haeckel, podemos definir a 
ecologia co mo o estudo cientifico das intercedes entre os or¬ 
gan ismos e o sen ambiente. A palavra 6 dcrivada do grego oi- 
kos , que significa “cask f . Portanto, poderiamos dker que a eco¬ 
logia 6 o estudo da “vida dombstica” dos organismos vivos. 
Krebs (1972) sugcriu uma definite men os vag;a: “A ecologia 
6 o cstndo dentffico das interacts que determinam a distri¬ 
bute e a abundincia dos organismos". Observe que a defini¬ 
te de Krebs nio utiliza a palavra “ambiente”; para saber a 
ra^Io disso, 6 neccssdrio defmir csta palavra. O ambiente de 
um organismo consiste cm um conjunto de infludidas exter- 
nas cxercidas sob re ele, as quais s&o represent a das por fatorcs e 
fendmenos. Tais fatorcs podem ser fisicos c qufmicos (abidti- 
cos) ou mesmo outros organismos (bidticos). As “interc£ocs” 
da definite de Krebs, naturalmcnte, sio intcraqdes com esses 
virios fatorcs. O ambiente,, portanto, conserva aqui a posito 
central conccdida por Haeckel cm sua definite - A definite* 
de Krebs tern o mdrito de localizar o tema central da ecologia: 
a distribute e a abundincia dos organismos - onde os orga¬ 
nismos ocorrcm, quantos ocorrem cm um determinado local e 
por qui. Assim, poderfamos propor uma definite ainda mc- 
lhor de ecologia como: 

o estudo dentffico da distribute c abundincia dos 
organismos c das intercedes qne determinam a distri¬ 
bute c a abundincia. 

No que sc rcfcrc ao tema central da ecologia* a parte da “dis¬ 
tribute c abundincia dos organismos" 6 agradavclmente su- 
cinta. Todavia, nccessitamos amplid-la. O mundo vivo podc 
scr encarado como uma hicrarquia bioibgica, que inicia com 
particulas subcelularcs c continua attavbs das cdlulas, dos tcci- 
dos e dos drgios. A ecologia tern tr£s nfveis de intcresse: orga- 
nismo individual, popula$ao (formada po-r individuos da mes- 
ma cspbcic) e comunidade {que consiste cm um numcro niaior 
ou menor de populates). Em relate ao organismo, a ecolo¬ 
gia se ocupa do mo do como os indivfduos sio afetados pelo 
seu ambiente (c como elcs o afetam). No nivcl da populate, 
a ecologia sc ocupa da presents ou ausincia de determinadas 
espbcics, da sua abundincia ou raridade e das tcnd£ncias e 
flutuaeoes cm scus niimeros. A ecologia das comunidades tra- 
ta da composite c organircte dc comunidades ecolbgicas. 


Os ccblogos tambbm focalkam as rotas seguidas pela cncrgia 
c pcla matbria, i medida que estas sc movcm atravbs dc cle- 
mentos vivos e nio-vivos dc uma catcgoria posterior dc orga¬ 
nic t<>* o ecossistema* que comprecndc a comunidade junto 
com o seu ambiente flsico. Com este nfvel dc organizato cm 
mente, Likens (1992) estendc a nossa definite prefcrida de 
ecologia incluindo “as intcraq&cs entre organismos, bem como 
a trans forma to e o fluxo dc cncrgia c matbria”. Entretanto, 
na nossa definite, transformagocs de matbria/energia cstio 
como subordinadas is “inrerctes”. 

Existem duas amplas abordagens que os eodlogos podem 
adotar em cada nlvel de organircte ccolbgica. Em primeiro 
lugar, mnito pode scr obtido partindo de propriedades cm um 
nfvel abaixo: a fisiologia, quando estudamos ecologia do orga¬ 
nismo; o tamanho da ninliada, quando investigamos a dini- 
mica de populates dc determinadas espbeies; as taxas dc con- 
sumo de alimento, quando tratamos das intercedes entre po¬ 
pulates de prcdadorcs c de presas; os limites da similaridade 
dc espbdes cocxistcntcs, quando pesquisamos comunidades, e 
assim pordiantc. Umaabordagem alternativa trata diretamente 
das propriedades do nfvel de interesse - por cxemplo, largura 
do nicho no nfvel do organismo; importincia relativa dc pro- 
cessos dependentes da densidade no nfvel da populate; di- 
versidadc em espbdes no nivcl da comunidade; taxa dc produ- 
te dc biomassa no nfvel do ccossistema - c procura relacio- 
ni-las aos aspcctos abibtieos ou bidticos do ambiente. Ambas 
as abordagens s^o dtcis c serio usadas em cada uma das tr£s 
partes deste livro: Organismos, Intercedes e Comunidades e 
Ecossistcmas. 

Explicagao, descrigao, previsao e controle 

Em todos os nfveis da hicrarquia ccoldgica, tenta-se realizar 
muitas ooisas diferentes. Em primeiro lugar, pode-se tentar 
explkitr ou compnendet. Trata-se da busca do conhecimcnto 
na tradito ciendflca purc. No entanto, para conscguir cste 
intento, t nccessirio primeiramente descrever. Com isso, tam- 
bbm aumentamos nossos conhecimcntos do mundo vivo. Evi- 
dentemente, para compreender algo, devemos dispor da des- 
crite do que queremos conhcccr. Do mesmo modo, embora 
mcnos bbvio, as descrieocs mais valiosas sio aquclas rcalizadas 
tendo-se cm mentc um problema cm especial ou “uma ncces- 
sidade de comprcensio”. Todas as descrigocs s^o scictivas, mas, 
nas desertes nio-dirccionadas, nao-rcalizadas com uma fi- 
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nalidadc detcrminada* frequcntcmcntc sc verifica mais tarde 
quc forum sclccionados alguns fat ores errados. 

Os ccblogos frequcntcmcntc tentam tambbrn prever o quc 
acontcccri a urn organ ismo* a uma populagio, a uma cornu- 
nidade ou a um ccossistema sob um con junto determinado dc 
circunst&ncias: com base ncstas previs6es, procuramos contro- 
lar a situagao. Tcnta-se minimizar os efeitos negatives dos ga- 
fatihotos prevcndo quando cles provavclmcntc ocorrcm e to- 
mando as atitudes apropriadas. Tcnta-se protegee as lavouras 
prevcndo quando as oondigocs scr&o favoriveis a eks c desfa- 
vordveis para sens inimigos. Tcnta-se presetvar espbeies amca- 
gadas propondo a polftica de conservagSo adequada. Precisa- 
se conservar a biodiversidade mantendo os “services” dos ecos- 
sistemas* tal oomo a protege da qualidade qufmica das dguas 
naturais. Em algumas situaqdes, a previsdo c o eontrole po- 
dem see realizados sem dispor dc explicate ou comprecnslo. 
Porbm as previsocs confiivcis* as previsocs exatas c as provi¬ 
soes sobre o que acontcccri cm circunstdncias ndo-habituais 
s 6 podem ser feitas quando sc podc explicar o quc cstd ocor- 
rendo. A model agem matcmdtica dcscmpenliou c continuari 
desempenhando um papel fundamental no dcsenvolvimcnto 
da ecologia* cspecialmcntc na nossa capaddade de prever con- 
seqii^ncias. Todavia* 6 no mundo real que cstamos intcres- 
sados, c o valor dos model os deve ser julgado cm termos de 
elucidates sobre o funcionamcnto dos sistemas naturais. 

£ importantc pcrccber quc* cm biologia* existem duas clas¬ 
ses diferentes de cxplicagdo: as explicates prdximas c as dis- 
tantes. Por cxcmplo* a distribute e a abundincia atuais de 
uma determinada cspbcic de avc podem ser “explicadas” em 
termos do ambiente Osico quc ela tolcra* do alimento quc ela 
consomc e dos parasitos e prcdadorcs quc a atacam. Esta d 
uma explicate prSxima. Entretanto* tambbm sc podc pergun- 
tar como css a cspbcic dc ave adquiriu cssas propriedades que 
atualmentc pareccm govemar a sua vida. Esta pergunta deve 
ser respondida mediantc uma explicate cm termos cvoluti- 
vos. A explica^o distant^ da distributee da abundincia atuais 
dessa ave encontra-sc nas expcri£ncias ccoldgicas dc sens an¬ 
cestral s. Em ecologia* cxistem muitos problcmas que deman- 
dam explicates evolutivas* distantes: “Como os organismos 
passaram a ter determinadas combinagocs de tamanho* taxa 
de dcsenvolvimcnto* rendimento reprodutivo* etc.?” (Capftu- 
lo 4). “Por que os prcdadorcs adotam determinados padrSes 
de comportamento de forrageio?” (Capitulo 9). “Por que as 
es paries coexistcntes sao muitas vezes scmelhantcs* mas rara- 


mente as mesmas?” (Capitulo 19). Tais problcmas fazem parte 
da ecologia moderna tanto quanto a proven to de pragas* a 
p rote to dc lavouras e a preset a to dc cspdcics raras. A capa- 
cidadc dc explicar e comprecndcr mclhora nossa capacidade 
dc eontrole c exploraglo dos ecossistcmas. Na busca do co- 
nliecimcnto* devemos combinar tanto as explicates prdxi- 
mas como as distantes. 

Ecologia pura e aplicada 

Os ccblogos sc ocupam ndo apenas dc comunidadcs* popula¬ 
tes c organismos da natureza * mas tambem de ambientes cons- 
trufdos ou influenciados pclo iiomcm (pi antato dc florcstas* 
lavouras dc trigo* depdsitos de grios* reservas naturals* etc.) c 
de consequ£ncias da influ£ncia liumana sobre a natureza (po- 
lut°> sobre-cxplorato de recursos naturais* mudan^ climi- 
tica global). Na verdade* nossa inSu£ncia estd t^o gcneralka- 
da quc 6 muito dificil encontrar um ambiente ainda nio-afe- 
tado por atividadc liumana. Os problcmas ambientais ocu¬ 
pam lioje uma posito de dcstaque na agenda politica* c os 
ccdlogos t^m claramente um papel central a desempenliar: um 
futuro sustentive! depende cspecialmcntc do conliecimento 
ccoidgico e da nossa capacidade de prever ou produzir conse- 
qii£ncias segundo diferentes cenirios. 

Quando a l a cdiqlo dcste livto foi publicada (1986)* os 
ecdlogos* cm sua maioria* classificavam a si mesmos como cicn- 
tistas puros* defendendo o direito dc sc ocupar da ecologia cm 
seu prbprio benefifeio c nio querendo se desviar para projetos 
estritamente aplicados. Esta situato mudou drasticamcntc em 
20 an os* em parte porque os govern os transferiram o foco dos 
organismos de concessio para aplicaijocs ccoldgicas* mas tam- 
bbm* c fundamcntalmcnte* porque os ecblogos rcspondcram 
i nccessidadc dc direcionar grande parte da sua pesquisa para 
muitos problcmas ambientais que se tornaram cada vez mais 
prementes. Esta realidade 6 rcconhccida ncsta nova edito* 
por mcio dc um tratamento sistcmdtico de aplicates cco- 
idgicas “ cada uma das tr£s seqoes termina com um capitu¬ 
lo de cun ho aplicado. Acreditamos enfaticamcnte quc a 
aplicato da tcoria ccolbgica deve ser baseada em um co- 
nhccimcnto sofisticado da ci£ncia pura. Dcsse modo* nos- 
sos capftulos sobre ecologia aplicada cstio organizados cm 
torno do conliecimento ccoldgico apresentado nos capitu- 
los precedentes dc cada seqiio. 
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Parte 1 

Organismos 


INTRODUQAO 

Preferimos comegar estc livro com capftulo s sob re organis- 
mosj para logo dcpois considcrar os modes como eles Intera- 
gem c, por fim, tratar das propriedades das comunidadcs que 
eles constitucm. Podcmos cliamar ossa abordagem dc “cons- 
trutiva”. Poderiamos tamb^m, muito sensatamente, ter dado 
um outro tratamento para o tema — iniciando com uma dis¬ 
cus S&G sobre comunidadcs complcxas dc hdbitats naturals on 
construfdos pclo liomem, dando seguimento com a Ll desmon- 
tagem” dclas cm esealas cada vcz men ores c finalizando com 
capitulos sobre as caracterfsticas dos organismos individual- 
mente - s uma abordagem mais analitica. Pordm, nenhuma 
dclas cstd “correta”! Nossa abordagem evita a nccessidadc dc 
descrcver padrocs dc comunidadcs antes dc discutir as popu¬ 
lates que as constitucm. Pordm, quando nos iniciamos com 
os organismos, temos dc admitir que muitas das forgas am- 
bientais atuando sobre eles* cm especial as csp^cies com as 
quais eles coexistent, scr&o examinadas intcgralmcntc apenas 
mais tarde neste livro. 

A primeira scglo inclui os organismos c as populates 
compos tas dc apenas uma csp&ic. Considcramos inicialmen¬ 
te os tipos dc correspondftn das que foram dctcctadas entre os 
organismos c os ambientes cm que eles vivem. Scria ficil ini- 
ciar com a iddia dc que cada organismo, dc algum modo, csti 
perfeitamente mol dado ao ambiente onde vivc. Em vet disso, 
enfatizamos, no Capftulo 1, que os organismos com freqii£n- 
cia silo como ska e vivem onde vivem devido is restrigoes im- 
postas por sua histdria evolutiva. As espdeies n£o cstiao, todas, 
presentes cm quasc todos os lugarcs, e examinaremos a seguirj 
no Capftulo 2, as maneiras pdas quais as condigocs ambicn- 



tais variam no espago c no tempo c como das imp6cm limites 
k distribute dc csp6:ics cm particular. Apds, no Capftulo 3j 
daremos atengSo aos recursos que diferentes tipos dc organismos 
consomem c a naturtza das suas interagoes com tais recursos. 

A presenga c a abundincia dc uma cspdcic confcrcm i 
sua comunidadc muito do scu intcressc ceoldgico. A abun- 
d&ncia c a distribuigio {a variagio da abund&ncia dc um local 
para outro) silo determinadas pclo cquilfbrio entre natalidade, 
mortal idade, imigragio c emigragio. No Capitulo 4, conside- 
raremos alguns dos virios esquemas dc natalidadc e mortali- 
dadc, dc que forma eles podem ser quantificados c os model os 
rcsultantcs cm “histdrias dc vida”: perfis dc crescimento, dife- 
renciagio, armazenamento e reprodugio ao- longo da vida. No 
Capftulo 5 3 examinaremos a interagao que d, talvcscj a mais 
general izada atuando cm populagocs de uma unica cspdcic, a 
competigSo intra-cspecffica por recursos (compartilhados) com 
suprimento rcstrito. No Capitulo 6, retornaremos i migra¬ 
te: imigraglo e cmigragio. Cada espdeie vegetal e animal tern 
uma capacidade de dispers^o caractcristica. Essa capacidade 
determina a taxa com que os indivfduos escapam dos ambien¬ 
tes que sao ou sc tornaram desfavorivcis c a taxa com que eles 
dcscobrcm locals propfeios para colon iitag^o e cxplorag&o. A 
abundincia ou raridade de uma espdeie pode ser determinada 
pcla sua capacidade dc sc dispersar (ou migrar) para manchas, 
ilhas ou contincntcs desocupados. Por fim, no Capftulo 7 S 
abordaremos a aplicagSo dos principles discutidos nos capitu¬ 
los preccdentcsj Induindo a tcoria de nichos, a tcoria da his- 
tdria dc vida, os padrocs dc migragio e a dinimica de popula- 
g6cs pequenas, dcdicando atcnglo especial a rcstauragiao apds 
dano ambientaf, biosseguranga (resistdneia k invasao de espd- 
cies aldctones) c conservagao de espdeies. 



Capitulo 1 

Organismos em seus ambientes: 

o cenario evolutivo 



1.1 Introdugao: seiegao natural e adaptagao 

A partir da nossa dcfini^o de ecologia, no Prefdcio, e mcsmo 
a partir da compreensio que o Icigo tcm do tcrmo, fica claro 
quc no imago dessa disciplina sc sitna a rcla^io entre organis¬ 
mos c sens ambientes. Neste capitulo, cxplica.rn.os como, fun- 
damentalmentc, isso 6 uma rcla^o evolutiva. O grande bidlo- 
go russo-amcricanoTheodosius Dobahansky & autor desta fra- 
se: “Em biologia, nada tcm sentido* cxceto i Iuje da evolu^io”. 
Ess a 6 uma verdadc da ecologia, bem como dc qualquer outro 
aspecto da biologia. Assim, ten tamos aqui cxplicar os proces¬ 
ses pelos quais as propricdadcs dc diferentes tipos dc espdeies 
lhcs possibilitam viver cm determinados ambientes, assim como 
cxplicar tambdm potquc clas Mo conscgucm viver cm outros 
ambientes. Ao plancjar esse cenirio para o tdpico, introdtnd- 
mos muitas das qucstSes que scrao dctalliadas cm capftulos 
posted ores. 

Na linguagem comum, a frasc mais habitualmcnte usada 
para descrcver o ajuste entre organismos e ambiente 6: “orga- 
nismo X 6 adaptado a”, seguida por uma dcscri^io dc onde o 
organismo 6 encontrado. Assim, com frcqii£ncia ouvimos que 
“peixes sSo adaptados para viver na igua” ou “cactos sio adap¬ 
tado s para viver cm con diodes de scca”. Na linguagem comum, 
isso podc significar muito pouco: simplcsmcntc quc peixes pos- 
sucm caractcrfsticas que Hies permitem viver na dgua (c talvea 
os cxcluam de outros ambientes) ou quc cactos t£m caracterfs- 
ticas que lhcs permitem viver onde a dgua 6 cscassa. A palavra 
“adaptado” empregada aqui Mo informa como as caracterfsti- 
cas foram adquiridas. 

Para um ecblogo ou um bidlogo 
evolucionista, no entanto, “X 6 adap- 

adap^afao^ 0 ^ tado a viver cm Y” significa quc o am¬ 
biente Y estabelcccu formas de sele^Io 
natural que afetaram a vida de anccs- 
trais de X c, assim, moldaram e cspccialkaram a cvolu^Io de 
X”. “Adaptado” significa que ocorreu mudanga geMtica. 

Lamentavelmente, contudo, a palavra tf^pta^io implica 
que os organismos cstlo moldados am seus ambientes atuais, 
sugcrindo “inten^io” ou mcsmo “previs&o”. To da via, os orga¬ 


nismos Mo foram planejados ou moldados para o presenter 
cles foram moldados (por seleg&o natural) por ambientes pas- 
sados. Suas caractcrfsticas rcfletcm os sucessos c as fallias de 
anccstrais. Elcs parccem estar aptos aos ambientes cm quc vi- 
vem no presente apenas porque tais ambientes tendem a scr 
similarcs iquelcs do passado. 

A tcoria da cvolu^o por sclc^So natural 6 uma tcoria cco- 
idgica. Ela foi primeiramente claborada por Charles Darwin 
(1859)* embora sua ess^ncia tenha sido tambdm examinada 
por Alfred Russell Wallace (Figura 
1.1), seu contcmpor^neo e corrcspon- evoiugao por 
dente. Ela baseia-sc cm uma sdric de 
proposigocs. 

L Os indivfduos quc constituem uma populate- de uma es- 
pecic nai) sao identkos: cles variam, embora is vcacs apenas 
levcmcntc, cm tamanho, taxa de descnvolvimcnto, cm res- 
posta i tcmpcratura, etc. 

2. Ao men os parte dessa varia^So 6 hereditdria. Em outras 
palavras, as caractcrfsticas dc um indivfduo sio determina- 
das atd ccrto ponto pela sua constituig&o gendtica. Os in¬ 
divfduos rccebcm seus genes de seus anccstrais c, portan- 
to, tendem a compartilhar suas caractcrfsticas. 

3. Todas as populates tdm a potendalidade de povoar toda a 
Terra, c clas o fariam se cada indivfduo sobrevivessc e pro- 
dusisse seu niimero mdximo dc dcsccndcntes. Por dm, elas 
Mo o fazem: muitos indivfduos morrem antes da reprodu¬ 
ce, e a maioria se reprodtuc menos do quc a taxa maxima. 

4. Anccstrais diferentes deixam numer&s diferentes de descen- 
dentes , o quc significa muito mais do quc dister que indivf¬ 
duos diferentes prodmem numcros diferentes de desccn- 
dentes. Isso inclui tambdm as possibilidades dc sabre vi- 
vdneia da prole atd a idade reprodutiva, a sobrcvivdncia e a 
reproduCo de seus dcsccndcntes; por sua vez, a sobrevi- 
v£ncia e a rcproduCo dos dcsccndcntes destes illtimos, e 
assim succssivamcnte. 

5. Por fim, o niimero de desoendentes deixados por um indivf¬ 
duo depende. Mo intciramcntc, mas dc mancira decisiva, da 
intera&h entre as caraeterhtkm do individuo e seu ambiente. 
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FIGURA 1.1. (a) Charles Darwin, 1849 (titografia de Thomas H. Ma¬ 
guire; cortesia de The Royal Institution, London, UK/Bridgeman Art 
Library), (b) Alfred Russell Wallace, 1862 [cortesia do Natural History 
Museum, London), 



Em todo ambientc., alguns indivfduos tcndcrlo a sobrevi- 
ver, a sc reprodmdr melhor c a deixar mais desccndentcs do 
que outros. Se f dcvido ao fato dc alguns indivfduos deixar cm 
mais descendcntes que outros* as caractcrfsticas hcrcditdrias 
dc uma popula^ao mudarcm dc uma gcra^lo para outra } con¬ 
siderate quc ocorrcu c voluble por sele^ao natural. Essa 6 a 
percept ao vaga que sc tcm quando sc diz que a naturcza 6 
seietiva. Por£m, a natures nlo scleciona da mesma manei- 
ra que o fazcm os fitotccnistas e zootccnistas. Esses tem cm 
vista uma finalidadc dcfinida - semcntcs maiores ou uma 
ra$a dc cavalo mais veloz. Contudo, a natureza nlo sclccio- 
na as si nr, ativamente: el a apcnas mostra o ccnirio cm quc 6 
aprcscntado o jo go evolutivo da sobrcvivCncia c reprodu^ao 
diferenciais. 


eficEicia biologica: 
tudo e relative 


Os indivfduos mais aptos cm uma 
popula^lo sio aquelcs quc dcixam um 
numcro maior dc descendcntes. Na 


prdtica,, o tcrmo com freqii£ncia 6 aplicado nlo a um sd indi- 
vfduOj mas tambem a um indivfduo tfpico ou um tipo. Podc- 
mos dizcr, por excmplo, qucj cm dunas arenosas, os caracdis 
dc conchas amarclas slo mais aptos do quc os caracdis dc con¬ 
chas matrons. A eficJda hioldgiai (fitness) y cntio, 6 uma expres- 
slo relativa, c n£o absoluta. Os indivfduos mais aptos cm uma 
populate sao aquelcs quc dcixam um numero maior dc dcs- 


perfei^ao 
evolutive? nao 


ccn dentes relativamente ao numcro dc descendcntes deixados 
por outros indivfduos na populate. 

Quando nos maravilhamos com a 
diversidade e complcxidadc das espe- 
cializagdcsj cxiste uma tentaglo dc 

considerar cada caso como um cxcmplo de perfei^&o evoluti¬ 
ve. Pordm, is so seria um erro. O processo evolutivo atua sobre 
a variabilidadc gen^tica disponfvel. Conseqiicntcmento, 6 im¬ 
proved que a scle^ao natural levc i cvolu^lo dc indivfduos 
perfeitosj com “aptidio mdxima”. Em vex disso, os organis- 
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mos sc ajustam aos sens ambientes por scrcm “os mais aptos 
entre os disponfveis” on “os mais aptos atd o mo men to”: eles 
nao sSo “os mclhores imagindveis". Parte da fait a de ajustc 
surge porque ncm todas as propriedades atnais de um otganis- 
mo sc originaram cm um ambientc similar, cm todos os as- 
pectos, kqucle cm que clc vive no momento atuaJ. No curso 
de sua histbria evolutiva (sua filogenia), um antepassado rc- 
moto do organismo pode ter descnvolvido um conjunto de 
caractcristicas — a “bagagem” evolutiva - que restringem uma 
evolu^&o futura. Por muitos milhocs de anos, a evoluflo de 
vertebrados foi limitada iquela que pode scr alca.n$ada por 
organismos com uma coluna vertebral. Afom disso, muito do 
que hoje entendemos como ajustes predsos entre um organismo 
e scu ambiente tambdm podem scr vistos como restriqdcs: o coala 
vive com sucesso da folhagem de Eucalyptus^ mas, de uma outra 
perspective clc nac pode viver sem a folhagem de Eucalyptus. 

1.2 Especializagao em nfvel mtra-espeeffico 

O mundo natural nlo 6 composto de um continuum de tipos de 
organismos, cada um convcrtcndo-sc gradualmcnte no proximo: 
idcntificamos limites entre um tipo de organismo c outro. Con- 
tudo, dentro do que reconhccemos como espkie (definida a sc- 
guir), existc, cm geral, uma considcrivcl variable, da qual uma 
parte 6 hereditaria. £ sobre tal varia^ao intm-cspedfica, afinai, 
que fttotecnistas c zootecnistas (e a selc^o natural) trabaiham. 

Uma vet que hi diferengas entre os prdprios ambientes 
experimentados por uma espbeie cm partes divers as da sua am¬ 
plitude de distribute, podc-sc esperar que a sclc^o natural 
tenha favorccido variantes diferentes da espbeie cm locais dis- 
tintos. A paiavra ec6tipo foi primeiramentc empregada cm po¬ 
pulates vegetais (Turcsson, 1922a, 1922b), visando dcscrc- 
ver diferen^as gencticamcnte determinadas entre populates 
de uma cspecie que rcfletem ajustes entre os organismos c seus 
ambientes. Porbm, a cvolu^ao for^a as caractcristicas de popula¬ 
tes a divergirem umas das outras somentc sc (i) existc suficientc 
variabilidadc hereditaria sobre a qual a sclc$io pode atuar, (ii) as 
forgas que favoreocm a divcrgencia sSo fortes o bastante para sc 
oporem an cruzamcnto e i hibrida^o de indivfduos de diforentes 
locais. Duas populates nSo divetgirSo de maneira complcta sc 
sens membros (on, no caso de vegetais, seus graos de pdlcn) man- 
tiverem contato continue c misturarem seus genes. 

Populates localmcntc cspecializadas acabam apresentan- 
do uma difcrcncia^io mais evidente cm organismos que slo 
mbveis durante a maior parte de suas vidas. Os organismos 
mbveis possuem uma amp!a margem de controle sobre o am¬ 
biente cm que vivcm, eles podem sair de um ambiente lctal ou 
dcsfavordvcl c buscar ativamente um outro. Os organismos 
sbsseis n£o t£m tal libcrdade. Hies nccessitam viver, ou morrer, 
nas condiifocs ondc se cstabclccem. Por isso, as populates de 
organismos sbsscis s&o expostas a formas de selegSo natural de 
uma forma pcculiarmentc intensa. 

Esse contrasts 6 cvidcnciado na costa marinha, ondc o 
ambiente cntre-marbs oscila continuamcntc entre terrestre e 


aquitico. Os organismos fkos, como algas, espongidrios, me- 
xilhocs e cracas, enfrentam c toleram dois extremes de vida. 
Por outro lado, os camardes, os caranguejos c os peixes rastrei- 
am scu ambiente aquitico cnquanto sc movcm; as aves costci- 
ras exploram sen hibitat terrestre. A mobilidadc de tais orga- 
nismos Hies permitc ajustar seus ambientes a si prdprios. O 
organismo imdvcl sc ajusta ao scu ambientc. 

1.2.1 Varia^o geografica intra-especffica: 
ecotipos 

Arabis ficunda 6 uma erva percnc rara, rcstrita aos solos de 
afloramentos calcirios no ocstc de Montana (Estados Unidos). 
Na realidade, essa cspbcic 6 tSo rara que existem apenas 19 
populates, separadas em dois grupos (de “altitude elevada” e 
de “altitude baka”) por uma distincia de cerca de 100 km. A 
posslvcl ocorr£ncia de adaptagio local, ncsse caso, l de impor- 
tUncia pritica para a conscrvafio: quatro das populates de 
altitude baixa cstio sob a amca^a da expansio de ircas urba- 
nas e podem neccssitar de rein trod u<;ao de indivfduos de ou- 
tras proccd£ncias, se cl as forem mantidas. Quando as adapta- 
q6es locais sio muito pronunciadas, a rcintrodu^o pode scr 
malsucedida. A observagio de plantas cm seus prdprios lidbi- 
tats e a vcrificaqio de diferengas entre elas nio nos mostrario 
sc houve adapta^io local no sentido evolutivo. As diferen^as 
podem simplesmente resultar de respostas imediatas a ambien- 
tes contrast antes, de sc nvol vidas por 
pi antas que sao esscncialmcnte as mes- o e q u bri□ en tre 
mas. Ncsse sentido, plantas de altitu- adaptagao local e 
dcs elevada e baixa foram cultivadas hibrida^So 
juntas no “mesmo jardim”, eliminan- 
do, assim, qualquer influ£ncia de diferen^as ambientais (McKay 
et al. } 2001). Os locais de altitude baixa cram mais sujcitos i 
scca; tanto o ar quanto o solo cram mais quentes e secos. Por- 
tanto, no estudo realkado, as plantas de altitude baka apre- 
sentaram maior tolcrilncia i seca (Figura 1.2). 

Por outro lado, a scie^iao local ncm sempre supera a hibri- 
daqao. Por cxcmplo, em um estudo com Chamaecrista fascicu- 
lata - uma leguminosa anual ocorrentc cm hibitats alterados 
no leste da America do Norte foram cultivadas cm um mes- 
mo jardim experimental, plantas oriundas do local de “ocor- 
r£ncia natural” ou transplantadas de dist&ncias de 0,1, 1, 10, 
100, 1.000 e 2.000 km (Galloway e Fenster, 2000). O estudo 
foi repeddo tr£s vezes - no Kansas, cm Maryland c no norte 
de Illinois. Cinco caractcristicas foram medidas: germinate, 
sobreviv£ncia, biomassa da parte vegetativa, produ^o de fru- 
tos c mimero de frutos produzidos por semente coloca.da para 
germinar. O estudo mostrou que, para todos os par&mctros, 
cm todas as repctiqdes, houve pouca ou mesmo nenliuma evi- 
d^ncia de adaptable local, cxceto cm escalas cspaciais muitos 
mais distantes (Figura 1.3). Existc “adaptag^o local”, mas n&o 
claramcntc iqude local. 

Podem os tamb^m testar se os organismos evoluiram para 
sc tornarem cspecialkados h. vida cm seus ambientes locais. 
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Altitude Altitude Altitude Altitude 

baixa elevada baixa elevada 


4D 


P = 0,001 



Altitude Altitude 

baixa elevada 


FIGURA 1.2 Guandto plantas de Ambis fecunda provertientes de altitudes baixa (propensa a seca) a elevada foram cultivadas no mesmo 
jardim, houve adaptagao local; aquelas oriundas da altitude baixa exibrram uma sficiencia no uso da agua significativamente maior, al£m de 
form are m rosetas mais altas e largas (de McKay et ai, 2001). 



FIGURA 1.3 Porcentagem de germinagao, 
em um jardim experimental, de populates 
de Chamaecrista fasciculata p rove n i entes do 
local e transpiantadas de diferentes distan- 
das ao longo de uma transecgao no Kan¬ 
sas, para testar a existencia de adaptagao 
local. Os dados de 1995 e 1996 foram agru- 
pados porque nao diferem estatisticamen- 
te. As populagoes que diferem daquela do 
habitat original {P < 0,05) estao ndicadas 
por asterisco. A adaptagao local ocorre so- 
mente na escala espaciai maior (de Gallo¬ 
way e Fenster, 2000). 


Isso 6 rcalizado por meio dc experiments de transplanted ted- 
prncos: comparer o sen descmpenlio* quando cultivado “em 
casa” (isto 6 t no sen ambicnte natural)* com sen dcscmpcnho 
“longc dc casa” (ou seja* no hdbitat dc outros). Um cxpcri- 
memo dcssc tipo (realizado com trcvo branco) 6 dcscrito na 
prdxima segfio. 


1.2.2 Polimorfismo genetico 


polirnorfismos 

transrtbrros 


Em uma escala mais dctalliada do quc 
ecdtipos* d possivei tambdm dctcctar 
nfveis dc va.riaqlo dentro de popula¬ 


tes. Tal variagiiG d conliecida como polimorfismo. Espcdfi- 
camcnte* o polimorfismo genetico d “a ocorrdncia simultanca 
no rncsrno Mbitat de duas ou mais formas dcscontfnuas dc 
uma espdcic* cm uma proporgSo tal que a mais rara del as nSo 
pode ser mantida meramentc por mutag&o rccorrcnte ou imi- 
graglo” (Ford* 1940). Ncm toda essa variagio representa um 
ajustc entre organismo e ambicnte. Dc fato* parte del a pode 
representar um tal so desa juste* sc* por cxemplo* as condigdcs 
cm um lidbitat mudam de tal modo que uma forma d substi- 
tufda por outra. Tais polirnorfismos s£o denominados transi- 
tbrios. Uma vez que todas as comunidades cstio scmptc mu- 
dando* muitos polirnorfismos observados na natureza podem 
ser transitdrios* manifestando atd quc ponto a resposta gendti- 
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ca das popukqocs cstari scmpre dcfasada cm relafio is mu- 
dan^is ambientais c scri incapaz dc sc antccipar is circuns- 
tin das mutivcis - isso cstd ilusttado no cxcmplo da mariposa 
Bistort betularia aprcscntado a seguir. 

Muitos polimorfismosj contudo, 

a manutengao de sSo ttl:ltltidos “ivamcntc cm uma po- 
polimorfismos pula^io por selc^io natural, c hi virias 

manciras pdas quais isso podc ocorrer. 

1. Oj heterozigotospodem ter uma maior eficdda bioUgka y mas, 
devido k mecitiica da gcn&ica mendcliana, cles gcram con- 
tinuamcntc na populag&o homozigotos menos aptos. Tal 
“hctcrosc” sc obscrva na anemia faldforme humana, nas 
zonas ondc hi preValencia dc maliria. O parasito da mala¬ 
ria ataca os eritrbeitos. A mutagio do tipo faldforme di 
origem a eritrdcitos fisiologicamentc imperfeitos c malfbr- 
mados. No entanto, os heterozigotos para o fator falcifor- 
mc possucm cficdcia biolbgica, pois cles sofrem apenas li- 
gdramente dc anemia e sio pouco afetados pela maliria. 
Por cm, cles gcram dc mo do contfnuo homozigotos* que 
sao perigosamente an£micos (dois genes para o fator falci- 
forme) on suscctfvcis i mafiria (sem genes para o fator 
faldforme). Contudo, a maior eficicia biolbgica do hete- 
rozigoto mantbm ambos os tipos de gene na populate 
(ou seja, um poiimorfismo). 

2. Podem haver gradientes de formas seletivas favoreoendo uma 
forma (morfo) em um extreme do gradientc c outra forma 
no outro extrema. Isso podc produzir populates polimdr- 
ficas cm posiq6cs intermcdiirias do gradientc - tal situa- 
<gso tambbm csti ilustrada a seguir no cstudo da mariposa 
Bision betularia. 

3. Pode haver uma selegao dependents da frequencia , cm que 
cada um dos morfos de uma espbeie t mais apto quando 6 
o mais raro (Clarke c Partridge, 1988). Acredita-sc scr esse 


o caso quando as formas dc cor rara dc uma presa s£o mais 
aptas, pois clas n£o sio reconhecidas e, por isso, sio igno- 
radas por seus predadores. 

4. As formas seletivas podem atuar em dir ego es distintas dentro 
das diferentes zonas na populate. Um cxcmplo notivel de 
poiimorfismo cm uma populate natural 6 proporcionado 
por um cstudo dc transplant rcdproco sobre o trevo branco 
{Trifolium repent , cm um eampo cm Gales do Norte (Rei- 
no Unido). Para determinar sc as caracterfsticas dc indivf- 
duos sc ajustavam is caractcrfsticas locals do seu ambien- 
te^ Turkington c Harper (1979) rctiraram plantas de posi- 
qdcs marcadas no campo c as multiplicaram cm clones no 
ambiente comum dc uma estufa. Apds, eles transplanta- 
ram amosttas dc cada clone no local de ondc procedia a 
planta originiria de tal done (como um controie) c, albm 
disso, introduziram uma amostra nos locais dos quais pro- 
cediam to das as outras plantas (como transplante). As plan- 
tas crcsccram por um ano, antes dc scrcm removidas, seca- 
das c pesadas. O peso mddio dos trevos transplantados de 
volta cm seus ambientes originais foi dc 0,89 g, mas cm 
locais afastados cle foi de apenas 0,52 g, uma diferen^a 
cstatisticamcntc muito significativa. Isso propordona uma 
evid£ncia dir eta c forte de que clones do trevo na pastagem 
cvoiufram c se tornaram especializados, de modo a ter um 
desempenho mefhor cm seu ambiente local. Porim, tudo 
isso ocorreu dentro dc uma linica populate, que, portan- 
to, era polimdrfica. 

Na verdade, a distinflo entre eebtipos locais e populates 
polimbrficas ncm scmpre 6 evidente. Isso 6 ilusttado por um 
outro cstudo cm Gales do Norte* ondc hi uma grada^io de 
hibitats, junto i mar gem entre cos toes marinhos rochosos e 
pastagens. Em muitos desses hibitats, ocorre uma cspbcic de 
gramfnea {Agrostis stolonifera ). A Figura 1.4 exibe o mapa do 



FIGURA1.4 (a) Mapa da Abraham's Bosom f 
local ascolhido para um estudo so bra ocor- 
rencia de evolugao ao longo de distancias 
pequenas. A area mais escura corresponda 
a pastagem manajada; as areas mais Cla¬ 
ras correspondem aos costoes marinhos 
rochosos, Os ruimeros indream os locais 
onde a graminea Agrostis stolonifera for 
amostrada, Observe qua a ^raa total tern 
uma extensao de apenas 200 m. (b) Uma 
transec^ac vertical parpendicular a Eirea de 
estudo,, mostrando a mudan^a gradual da 
pastagem para as condigoes da costao ro- 
choso. (c) Comprimanto m^dio dos estoloes, 
produzidos no |ardim experimental pelas 
plantas coiatadas da transeegao (de Aston 
e Bradshaw, 1966). 
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local e umi das transcodes na qual as plantas foram amostra- 
das- cla. apresenta tambem os resuitados do cultivo, no mesmo 
jardim, dc plantas proccdcntcs dos pontes de amostragem ao 
longp dcssa transecq&o. As plantas sc propagam vegetativa- 
mentc mediante a emissao de caulcs junto k supcrOcic do solo 
(estolocs)j o erescimcnto das plantas foi comparado pda me¬ 
dico dos comprimcntos desses estoloes. No campo, foi cons- 
tatado que as plantas localntadas nos costocs formavam ape- 
nas cstoldes curtos* c os das plantas da pastagem cram longos. 
No jardim experimental, tais diferen^as foram mantidas* cm- 
bora os pontos dc amostragem estivessem afastados por ape- 
nas ccrca de 30 m — oertamente dentro da amplitude dc dis¬ 
perse dos grilos de pdien entre as plantas. De fato, ao longo 
da transcc^io, houve correspondence entre a mudan^a gra¬ 
dual do ambientc c a mudan^a gradual do comprimento dos 
estolocs 3 prcsumivclmcnte com base gendtica, )i que csta foi 
aparente no mesmo jardim experimental. Assim* mesmo que 


a eseala cspacial seja pcquena, as formas dc selc^io parecem 
sobrepujar as forqas dc hibridat^io. Todavia, 6 discutfvel sc 
deverfamos dcscrevcr tal situa^lio como uma sdric cm pequena 
eseala de ccdtipos locals on uma populate polimdrfica man- 
tida por um gradiente de selc^So. 

1,2.3. Variagao intra-especffica com pressoes de 
selegao pravocadas pelo homem 

Tal vest Mo seja surpreendente que alguns dos cxcmplos mais 
dramdticos de espccializaqiio local dentro de espdcics (na ver- 
dadc, da scle^o natural cm atuaqSo) tenham sido impulsio- 
nados por forgas eeoldgicas provocadas pelo liomem, especial- 
mente aquelas referentes k poluigao ambicntal. Estas podem 
provocar mudangas rdpidas sob a infludneia de podetosas pres- 
s6cs de sclc^io. O melamsrm industrial, por cxcmplo* d o fc- 



FIGURA 1.5 Locais na Gra-B retan ha 
on da as frequences das formas paiida 
(forma typica) a melanica de Bistort ba- 
tularia foram registradas por Ketllewell 
e seus colegas, No total, mars de 20 mil 
esp^cimas foram examinados. A forma 
malanica principal ( forma carbonaria) 
era abnndante proximo as areas indus¬ 
trials e onde os ventos ocidantais pre- 
valantas carregam poluentes atmosfe- 
ricos para a diregao leste. Uma forma 
melanica adicional {forma insularia, que 
se parece com uma forma intermedia 
ria, davido a presenga de diversos ge¬ 
nes qua control am 0 career escuro) 
esteva tambSm presente, pordm perma- 
naceu oculta onde os genes para a for¬ 
ma carbonaria estavam presentes fde 
Ford, 1975). 
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melanismo 
industrial na 
mariposa Btelon 
betularia 


n&mcno cm quc formas pretas on cscuras dc cspckies tem sur- 
gido dc modo a predominar cm populates dc ircas indus¬ 
trials. Um gene dominantc 6 tipicamcnte responsive! pela pro- 
dugio cm cxccsso do pigmento mclinico preto nos indivl- 
duos cscuros. O melanismo industrial 6 conhccido cm muitos 
pafscs industrializa.dos, sendo quc mais dc 100 espides dc ma- 
riposas dcscnvolvcram formas dcsse tipo dc melanismo. 

O registro mais antigo dcssc modo 
dc evok^io dc uma espide foi o da 
mariposa Biston betuhria. O primei- 
ro espidme cscuro cm uma popula¬ 
te pilida foi ca.pmra.do cm Manches¬ 
ter (Rcino Uni do), cm 1848. Em 1895, cerca de 98% da po¬ 
pulate dessa mariposa, cm Manchester, era meMnica. Apds 
muitos an os mais de poluite um Icvantamcnto dc larga cs- 
cala rcaliZo entre 1952 e 1970 revclou a presen^a dc 20 mil 
cspicim.es dc B. betuhria das formas pilida e melinica. na Gri- 
Brctanha {Figura 1.5). Os ventos na Gri-Bretanha s£o oci- 
dentais, dispersando poluentes industrials (cm especial, fuma .91 
e didxido dc cnxofre) para a dircqio lestc. As formas melini- 
cas cstavam conccntradas na dire to leste e incxistiam com- 
plctamcntc nas partes nao-poluidas do ocstc da Inglaterra, de 
Gales, no nortc da Escdcia e na Irlanda. Observa-se na figura, 
contudo, quc muitas populates cram polimdrficas: as formas 
melinica e nio-mclinica coexistiam. Dcssc modo, o polimor¬ 
fismo parece resuitar tanto dc alterates ambientais {maior 
poluite) - ncssc sentido, 0 polimorfismo € trailsitdrio - quan¬ 
to dc um gradiente dc prcssocs sclctivas do ocstc mcnos polu- 
fdo para o lestc mais polufdo. 

A principal press io seletiva parccc scr aplicada por aves 
predadoras das mariposas. Em um experiment dc campo, uma 
grande quantidadc dc mariposas melinicas e nlo-mclinicas 
(pilidas, typied) foi criada e liberadas cm niimctos iguais. Em 
uma area rural c predominantementc nao-poluida do sul da 
Inglaterra, a maioria das mariposas capturadas por aves era 
melinica. Em uma irca industrial prbxima i cidadc de Bir¬ 
mingham, a maioria era Hpica (Ketdewell, 1955). Entretanto, 
a interpretate segundo a qual as formas melinicas cram favo- 
recidas simpiesmente porque cstavam camufladas cm substra¬ 
tes cscutccidos por fuma^a nas ircas mais poluidas (e as for¬ 
mas tfpicas cram favorccidas cm ircas nao-poluldas, pois cstavam 
camufladas cm substrates claros) podc scr apenas parte da expli¬ 
cate. As mariposas pcrmancccm sobre os troncos das irvorcs 
durante o dia, c as formas nio-melinicas Beam bcm-escondidas 
cm um substrate dc musgos c liqucns. A poluite industrial nao 
s 6 cscurcceu 0 substrate das mariposas, mas tambim, cspccial- 
mente por meio do didxido dc enxoffc, dcstruiu a maior parte 
dos musgos e liqucns sobre os troncos das irvorcs. Dcssc modo, a 
poluite por didxido dc enxofrc podc ter sido tao importante 
quanto a fumapi na sclcte dc mariposas mclinicas. 

Na ddcada dc I960, os ambientes industrializes na Eu- 
ropa Ocidcntal c nos Estados Unidos comc^aram a mudar, i 
medida quc o pctrdlco e a elctricidade comc^aram a substituir 
0 carvio, c uma legislate foi aprovada para cstabelecer zonas 
livres dc fuma^a c redirzir a cmissio industrial dc didxido de 


carbono. Entio, com uma rapidc^ extraordiniria, a frcqikn- 
cia da forma melinica rccuou para nivcis prdximos aos verifi- 
cades antes da industrialist 0 (Figura 1.6). Novamente, houve 
polimorfismo transitdrio, mas no perfodo cm quc as popula¬ 
tes cstavam seguindo outra dircte. 


1,3. Especiagao 

Fica claro, assim, quc a sclcte natural podc for^ar populates 
dc plantas c animais a mudar suas caractcrfsticas - a evoluir. 
Pofom, nenhum dos excmplos quc considcramos cnvolvcu a 
cvolute dc uma cspdcic nova. O quc, entio, justifica consi- 
dcrar a elevate de duas populates ao status de cspdcic? E 
qual d o proccsso - “cspeciato” - pclo qual duas ou mais 
cspdcics novas siao formadas a partir de uma espdeie original? 


1.3.1. O que enlendemos por "especie”? 


Os cdticos t£m dito, com um ccrto 

, , , t . , especie bioldgica; 

grau dc verdade, que uma cspccie t o 

quc um competence taxonomista con- Dobzhansky 

sidcra como tall For outro lade, na dd- 

cada de 1930, do is bidlogos amcricanos, Mayr e Dobzhansky, 

propuscram um teste cmpfrico que podcria scr usado para 

dccidir sc duas populates cram parte dc uma mesma espdeie 

ou de duas cspdcics diferentes. Elcs rcconheccram organismos 

como membros dc uma mesma cspdcic aquelcs quc podiarn sc 

acasafar na natureza c produzir prole fortil, pclo mcnos poten- 

cialmcntc. Elcs chamaram de espicie bioldgica uma cspdcic tes- 

tada e dcfmida dcssc modo. Nos excmplos usados anterior- 

mente, sabemos que as mariposas B . betuhria mcMnicas c nor- 



FIGURA 1.6 Mudan^a na freqijencra da forma carbonaria da maripo- 
sa Biston betularia na area de Manchester a partir de 1950, As linhas 
verticals representam o erro-padrao, e as horizontals, a amplitude de 
anos rncluidos (de Cook etat., 1998), 
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mais podem sc acasakr c que a sua prole 6 integral mente fdr- 
til; is so tambdm d vcrdadciro para as pkntas dos diferentes 
tipos de Agrostis. Elas slo varia^oes intra-especfficas — c Mo 
espdcics distintas. 

Na prdtica, entretanto, os biblogos Mo aplicam o teste de 
Mayr-Dobzhansky para rcconhcccr uma espdeie, pois Mo hi 
tempo c rcairsos suflcicntcs para tal. Alcm disso, cxistcm vas- 
tas por^ocs do mundo vivo - a maioria dos micro rganismos, 
por cxcmplo - cuja ausdneia de reproduce* sexual torna ina- 
propriado o critdrio cstrito do cruzamento. O mais importan- 
tc d que o teste reconhcce um elcmento crucial no processo 
evolutivo, com o qua! jd nos deparamos ao considerar a cspe- 
dalizajgSo dentro de espdcics. Sc os membros de duas popula¬ 
tes s^o capazcs de hibridar c scus genes slo combinados c 
redistribufdos na progdnic, entio a selc^o natural nunea po- 
derd tornd-Ios vcrdadciramcntc distintos. Embora a sclcto 
natural possa tender a for^ar uma populate a evoluir cm duas 
ou mais formas distintas, a reproduce* sexuada c a hibrida^fo 
provocam novamentc a mistura dclas. 

Especia£kj “ecoldgica” d a espccia- 
especiagao fSo induzida por selcgao natural di¬ 

ve tgente cm subpopnlatcs distintas 
(SchJuter, 2001). O ceMrio mais or- 
todoxo para is so comprccndc vdrios cstdgios (Figura 1.7). Pri- 
meiramente* duas subpopulates se tornam geograftcamente 
isoladasj e a seiche natural pressiona a adapta^io gendtica aos 
seus ambientes locais. Em seguida, como um euhproduto dcssa 
difcrcnciato gendtica., d cstabclecido um grau de isolamcnto 
reprodutivo entre as duas. Esse podc ser “prd-zigdtico”, ten- 
den do a impedir o cruzamento cm primeiro lugar (p. ex., di- 
feren^as no ritual de corte), ou "pds-zigdtico”: viabilidadc rc- 
duzida, talvez inviabilidade, da prole. Apds, cm uma fase de 
“cantata $ecunddrid\ as duas subpopulates se rcencontram. 
Os lifbridos entre indivfduos de subpopulates diferentes exi- 
bem agora baixa eficdcia bioldgica, porque elcs Mo sSo, de 
fato, ncm uma coisa, ncm outra. A sclc^o natural favorccerd, 
entdo, todo o atributo, cm cada subpopulato* que reforce o 


isolamcnto reprodutivo, cm especial 
caracterfsticas prd-zigdticas, impedin' 
do a produto de prole de hibridos de 
baixa efiedcia bioldgica. 

Seria errado imaginar, entretanto,. que todos os exemplos 
de cspeciato se ajustam intcgralmcnte a esse ceMrio ortodo- 
xo (Schluter, 2001). Primeiro, o contato secundirio pode nun- 
ca acontcccr. Isso seria cspecia^o “alopdtrica” pura (is to d, com 
todas as divergdneias ocorrcndo cm subpopulates de locais 
diferentes ). Scgundo, existc clara possibilidade de variato con¬ 
sidered nas importincias rdativas dos mecanismos prd-zigd- 
tico e pds-zigdtico nas fases alopdtrica c de contato secunddrio. 

O fundamental, talvez, i que tern aumentado o apoio d 
opinido de que Mo hd nccessidadc de uma fase alopdtrica: isto 
d, a espcciato “simpdtrica” i possfvel, com subpopulates di- 
vergindo, apesar de ndo estarem geograftcamente separadas 
uma da outra. A circunstdncia mais estudada cm que isso tern 
maior chance de ocorrer (ver Drts e Mallet, 2002) provavel- 
mente 6 aqucla cm que insetos se alimentam de mais de uma 
cspdcic de planta hospedeira e precisam se cspeeializar para 
superar as defesas vegetais (defesa c especial ixa^do quanto ao 
consume de recursos sdo examinados intcgralmcnte nos Ca- 
pitulos 3 c 9). Ncssc sentido, particularmcnte convincentc i a 
cxistdncia de um continuum identificado por Drds e Mallet: 
partin do de populates de insetos prcdadorcs de mais de uma 
planta hospedeira, passando por populates difercnciadas cm 
“ra^as de hospedeiros” (definidas por Dr&s e Mallet como po¬ 
pulates simpitricas que trocam genes a uma taxa maior do 
que cerca de 1% por gcrato) 3 atd cspdcics coexistcntes, inti- 
mamente rclacionadas. Isso nos faz lembrar, tambdm, de que a 
origem de uma espdeie, seja cla alopatrica ou simpdtrica, e um 
processo. Mo um cvcnto. Na forma to de uma especic nova., tal 
como no cozimcnto de um ovo, existc algum grau de libctdade 
para aftrmar quando ela se complctou. 

A evolugSo das cspdcics e o balance entre sclc^o natural c 
hibridato s^o ilustrados por um caso extraordindrio de duax 
cspdcics de gaivotas marinhai. A gaivota Larue fescue origi- 


especiat 53 

alopatrica e 
simp^trica 



Tempo 


FIGURA 1.7 O conario ortodoxo da esped- 
a^ao ecoJdgFca, Uma espede unitemna com 
uma grande amplitude (1) se diferencia (2) 
em subpopulagoes (p, ex.j separadas por 
barreiras geogr^ficas ou dispersadas em 
ilhas diferentes), que se tornam genetica- 
mente isoladas uma da outra (3). Apbs evo- 
luga° no isolamento, elas podem encontrar- 
se novamente, quando sao incapazes de 
formar hlbridos {4 a), tornando-se espMies 
bioldgicas verdadeiras, ou produzem hfbri- 
dos de eficacia bioEdgrca mars baixa (4b). 
Neste segundo caso, a evoluga° pode fa- 
vorecer caracterfsticas que impedem o 
cruzamento entre as *espedes emergen- 
tes" atd que eEas sejam espddes bioldgi- 
cas verdaderras. 
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nou-sc na Siberia c colonizou progrcssivamcnte na dirc£&o 
ocstc, fbrmando uma cadeia. ou continuum dc formas difcrcn- 
tcs, cxpandindo-sc para a Gra-Bretanha c Islindia (Figura. 1.8). 
As formas vizinhas ao longo do continuum sHo distintas, mas 
hibridam rapidamcnte na natureza. As populates vizinhas 
silo, portanto, consideradas como parte da mesma cspdcic, e 
os taxon omi stas d^o a cl as apenas o status dc “subcspdcics” (p. 
ex., L. fuscus gradlsii, L. JuscusJustus). As populates da gaivo- 
ta, entretanto, tambem sc expan diram na dirc^&o leste da Si¬ 
beria, novamente formando um continuum dc formas que hi- 
bridam livrcmentc. Juntas, as populates que sc expandiram 
para o leste c o ocstc circundam o hcmisftkio none. Elas sc 
encontram c sc sobrepdem no nortc da Europa. Li* os conti¬ 
nuum oriundos do leste divergiram, tanto que 6 fdcil identifi- 
ci-los, sen do reconhccidos como duas espicies distintas, L. Jus¬ 
tus c L. argentatus. AMm disso, as duas csp&ics nao hibridam: 
elas tomaram-seespfcies bioldgicas verdadciras. Ncssc extraor- 
dinirio cxcmplo, podemos, ent&o, perccbcr como duas espd- 
cics distintas evolufram a panir de um estoque original e que 
os cstagios de suas divcrgCncias permanecetam inakcrados no 
continuum que as conecta. 

1.3.2. Ilhas e especiagao 

Veremos rcitcradamentc mais tardc 
tentilhoes de .. . . . _ , . 

□ arw j n ncstc hvro (cm especial no Capftulo 

21 ) que o isolamento de ilhas - c n&o 


apenas porqdcs dc terra circundada dc igua - podem ter um 
efeito profundo na ecologia das populates e comunidades 
que vivcm nesses locals. Tal isolamento tambem proporciona 
o ambiente mais favordvel para as populates sc separarem em 
espdeies distintas. Mais cdlcbrc cxcmplo dc evolucgio c cspeci- 
aqlio cm ilhas 6 o caso dos tentilhdes dc Darwin, no arquipdia- 
go dc Galdpagos. Galdpagos 6 constituido de ilhas vtilcinicas 
isoladas no Oceano Padfico, a ccrca de 1.000 km a ocstc do 
Equador e a 750 km da Iiha dos Cocos, que dista 500 km da 
America Central. A mais dc 500 m acima do nfvel do mar, a 
vegetate 6 do tipo campcstre aberta. Abaixo dess a altitude, 
situa-sc uma zona umida de floresta intercalada, com transl¬ 
ate gradual para uma faixa costcira dc vcgctaqlo des^nica do- 
tada dc algumas csp^cics cnd£micas de cactdceas (Opuntia). 
Catorze espdeies dc tentilhoes sHo cncontradas ncssas ilhas. As 
relates evolutivas entre elas foram cstabclccidas por tdcnicas 
molecularcs {analisando a variable cm DNA “microssatditc”) 
(Figura 1.9) (Petren et al. t 1999). Esses testes modernos siio 
acurados c confirmam o panto dc vista hd tempos aceito de 
que a drvorc gcncaldgica dos tcntilhdcs dc Galdpagos irradiou 
dc um tronco comum: uma ilnica cspdcic ancestral, que inva- 
diu as ilhas a panir do continentc ccntro-americano. Os da¬ 
dos molecularcs tambem forneccm forte cvid£ncia de que o 
tenth hao canoro (Certhidea olivacea) foi o primeiro a sc sepa- 
rar do grupo fundador, sendo provavclmcntc o mais similar 
aos anccstrais col oniz adores originais. O proccsso complete 
dc divcrg£ncia evolutiva dess as cspdcics parece ter acontecido 
cm mcnos dc tr£s milhocs dc anos. 
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FIGURA 1.8 Duas esp^cies de gaivotas, 
Larus fuscus graelfsii e Larus argentatus 
argentatus, divergiram a partirde um ances¬ 
tral comum a medida que foram colonizan- 
do e circundando o tiemisfdrio norte. Onde 
ocorrem juntas no norte da Europa^ nao con- 
seguem cruzar, sendo claramente recontie- 
cfdas como duas espdeies distintas, Entre- 
tanto, ao longo de suas distributes, encon- 
tram-se conectadas por uma sdrie de ragas 
ou su be species, as quais intercruzam livre- 
mente (de Brookes, 1998). 
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FIGURA I S (a) Mapa das llhas Gaia- 
pagos, mostrando suas posigoes em re- 
lagao a America Central^ no equador, 5° 
correspondent a aproxrmadamente 
560 km. (b) Reconstrugao da histbrra 
evolutive dos tentilhoes de Galapagos, 
com base na variagao do comprimento 
dos microssatdlites de DNA. Os h&bitos 
alimentares das varias especies sao 
tambem mostrados. Os desen'hos das 
aves sao proportionals ao tamanho cor¬ 
poral real. A quantidade maxima de Co¬ 
lorado preta na plumagem do macho e 
a mddia da massa corporal sao apre- 
sentadas para cada especie. A distan- 
cia gendtica (uma medida da diferenga 
genetica) e nitre as esp£cies esta rep re¬ 
sented a pelo comprimento das I in has 
horizontals. Observe aseparagao gran¬ 
de e precoce de Certhidea olivacea em 
relagao as demais espdeies, sugerindo 
que ele pode ser bastante semelhante 
aos fundadores que colonizaram as 
ilhas. C. = Camarhynchus\ Ca. - Carthi- 
dea\ G. - Geospiza\ P. = Piatyspiza; Pi. 
= Pinaroioxfas (de Petren et al ., 1999). 
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Hoje, permanecendo isolados nas ilhas, a dcspcito de te- 
rcm um parentcsco muito proximo, os tentilhdes dc GaKpa- 
gos irradiaram cm uma variedade de cspdcics com ecologies 
contrastantcs (Figura 1.9), ocupando nichos ccoldgicos que, 
em outra sitna^o, sSo preen chidos por esp^cics scm qualquer 
parcntesco. Os membros de um grupo, induindo Geaspiza 
fidiginosa c G. forth y possucm bicos fortes e ciscam k procura 
de semcntcs enquanto saltitam sobrc o solo. Geospiza scandens 
tcm bico mais £mo c um pouco mais longo, alimentando-se 
das Bores e da polpa dos frutos de cactdceas, bem como dc 
semcntcs. Os tcntilhocs de um terceiro grupo possucm bico 
do tipo psitaciforme, alimcntando-sc dc folhas, brotos, Bores 
e frutos; um quarto grupo., tambcm com bico do tipo psitaci- 
formc (Camarhynchus psittacula) tornou-sc insetfvoro, alimcn¬ 
tando-sc dc bcsouros c outros insetos na copa das irvorcs. Um 
outro tipo, conhceido como tentilh&o pica-pau, Camarhyn- 
chus (Cactospiza) pallida , cxtrai insetos das fendas, utilhando- 
se dc um espinho ou pequeno pedago dc ramo preso ao bico, 
enquauto um grupo adicional inclui o tcntilh&o canoro { Cer- 
thidia olivaoea), que voa ativamente colctando pequenos inse¬ 
tos no dosscl da florcsta c no ar. O isolamento - tanto do 
arquipdago quanto das ilhas que o compdem - levou a uma 
linha evolutiva original, irradiando cm uma sthic dc cspdcics, 
cada qua! sc ajustando ao sen prdprio ambicntc. 

1.4 Fatores historicos 

Nosso mundo nlo foi construfdo por algu^m que pegou as 
espdcics uma a uma, testou-as cm cada tipo dc ambicntc e 
moldou-as, de mo do que cada uma delas cncontrasse scu local 
perfeito. Em nosso mundo, as csp^cics vivcm cm um lugar 
por ra^ocs que com freqiiencia s^o, ao mcnos cm parte, aci- 
dentes da histdria. Ilustrarcmos cssc tema, primeiramente, por 
meio da continua^to do nosso exame sobrc ilhas. 

1.4.1 Padroes insu lares 

Muitas das espdcics ocorrcntcs em ilhas silo ligcira ou pro fun- 
damentc diferentes daquclas da drea continental compardvcl 
mais prdxima. De mancira simplificada, pode-sc dizer que isso 
obcdccc a duas razdes principals. 

1. Os animais c plantas da ilha cstdo limitados aos tipos cujos 
anccstrais conscguiram sc dispersar c chcgar ncla, embora 
a amplitude dess a limita^So dependa do isolamento da ilha 
e da capacidadc intrinscca dc dispers&o do animal ou plan- 
ta cm questdo. 

2. Dcvido ao isolamento, como vimos na sc£io anterior, a 
taxa dc mudan^a evolutiva cm uma ilha com frcqii£ncia 
podc scr rdpida o bastante para compcnsar com uma boa 
margem os efeitos do intercimbio dc material gendtieo 
entre a popula^io insular c as populates aparentadas dc 
outro local. 


Dcssc mo do, as ilhas cont£m muitas cspdcics linicas Cen- 
dhnicas ” - cspdcics encontradas em apenas uma irca), bem 
como muitas “ra^as” ou “subcspdcics* diferenciadas, as quais 
sdo distingulvcis das formas continental. Uns poucos indi- 
viduos que cvcntualmente se dispersam para uma ilha ha- 
bitdvel podem formar nticicos de uma nova espdcic cm ex- 
pans do. Suas caracteristicas seriam moldadas por determi- 
nados genes que cstavam representados entre os colon ha- 
do res - t improvdvcl que sc jam uma amostra perfeita da 
populaqdo ancestral. O que a sclcqdo natural podc fazer com 
cssa popula^do fundadora 6 limit ado pclo que sc cn contra 
na sua restrita amostra dc genes (mais mutates raras c oca- 
sionais). Na verdade, muitos dos desvios entre populagoes 
isoladas cm ilhas pareccm scr devidos ao efeito da fundagdo 
- a composiqdo alcatdria dc um grupo comum dc genes 
fundadores imp6c limites e forqa a varia^do cxistente para 
a sclcgdo natural agir. 

As moscas-da-fruta {Drosophila) do Havai ofcrcccm um 
outro cxemplo bem elucidative dc formagdo dc cspdeics cm 
ilhas. A cadeia dc ilhas do Havaf (Figura 1.10) 6 dc origem 
vulcdnica, tendo sido for mad a de mancira gradual durante 
os liltimos 40 milhocs dc anos k medida que o ccntro da 
placa tcctdnica do Pacffico sc dcslocava continuamcntc 
sobrc um hotspot em dircijdo sudeste (Niihau 6 a mais anti- 
ga das ilhas, c Havai propriamente dita 6 a mais rccente). A 
riqueza cm Drosophila havaianas 6 impressionante: existent 
provavclmentc 1.500 espdeies de Drosophila cm to do o mun¬ 
do, mas ao menos 500 delas s^o encontradas apenas nas 
ilhas do Havai. 

Ccrca dc 100 cspdcics dc Drosophi- 

la d£ “asas pintado” sSo dc particular Havai 

intercsse. As linhagens pci as quais es- 
sas csp&ics cvolufram podem ser se- 

guidas pcla anilisc dos padrOes de ban das, cncontrados nos 
cromossomos gigantes das gl^ndulas salivates das suas larvas. 
A drvorc evolutiva rcsultante 6 mostrada na Figura 1.10, cm 
que cada csp^cie estd coiocada acima da ilha onde ocorrc (exis¬ 
tent apenas duas cspMcs encontradas em mais de uma ilha). 
O elemento histdrico dc “quern vivc onde” 6 bem aparente: as 
csp^cics mais antigas vivcm nas ilhas mais antigas, e, k medida 
que novas ilhas foram formadas, poucos indivfduos chcgaram 
a das e final men tc evoluiram atd csp^cics novas. Ao mcnos 
algumas dcssas espdeies pareccm ajustar-sc ao mesmo ambicn¬ 
tc que outras cm ilhas diferentes. Entre as espMcs estreita- 
mente aparentadas, D. adiastola (cspecie 8), por cxemplo, 
6 cncontrada apenas cm Maui, e D. setosimentum (esp^cie 
11), somente no Havaf; entre tanto, os ambientes cm que 
clas vivcm silo aparentementc indistinguivcis (Heed, 1968). 
O que 6 mais notdvcl, 6 a for^a e a importincia do isola¬ 
mento (junto com a selegSo natural) na gcraqlio de esp^cies 
novas. Dessc modo, as biotas insulares ilustram dois pon- 
tos importantes c relacionados: (i) que cxistc um compo- 
nente histdrico no ajuste entre organismos c ambientes; (ii) 
que n So existe apenas um organ is mo perfeito para cada tipo 
de ambicntc. 
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FIGURA 1.10 Arvo re evolutiva que rela- 
ciona as esp&dosde Drosophila do asas 
pintadas do Havaf., estabelocida poia 
anal iso dos pad roes de band as cromos- 
sfimicas. As os pedes mais antigas sao 
Dptima&va (ospdde 1} e D. attigua (es- 
pdcie 2), encontradas somente na rllha 
do Kauai, As outras os pedes Ostao re- 
presontadas por ciroulos cheios; as es- 
pddes hipoteticas, nocessarias para re- 
(adonaras especios atuais, estao repre- 
sentadas porCErculos vazios. Cada os- 
pdcie foi colocada adrna da ilha ou ilhas 
onde e encontrada [embora Molokai, 
Lanai e Maui estejam agrupadas). Em 
Niihau e Kahoolawe, nao ha Drosophifa 
(de Carson e Kaneshiro, 1976; William¬ 
son, 1981). 


1.4.2 Movimentos de massas terrestres 

Hi muko tcmpo 3 as amosas distributes dc espdcies en¬ 
tire os continentes, aparcntemcnte incxplicdveis cm tcrmos 
dc dispcrsSo por grandes dist5.ncias 3 Icvaram bidlogos, cm 
especial Wegener (1915)* a sugcrir que os prdprios conti - 


nentes devcm ter-sc dcslocado. Essa idtria foi rejeitada. com 
vigor pclos gcdlogosj atd que mcdi^Scs geomagnetical exi- 
giram a mesma explica^io* aparentemente bastante impro¬ 
ved. A dcscobcrta dc que as placas tect6nicas da crosta 
terrestre se movcm, com a oonscqiientc migra^ao dos con- 
tinentes (Figura l.llb-e)* rcconeiliou gcdlogos c biblogos. 
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Assimj cnquanto ccorriam os principals tics envoi vimcntos 
evointivos nos reinos vegetal c animal, suas populates fo- 
ram divididas e separadas, c dreas dc terra se deslocaram 
atrav^s das zonas climdticas. 


aves grander sem 


A Fignra 1.12 mostra um exempio 
dc um grupo importantc de organis- vdo potent s 
mos (as aves grandes sem v6o poten- 

tc) cujas distribuigocs sd comegam a ter scntido ^ luz do mo- 
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F1GURA 1.11 (a) Mudangas oa temperatura do Mar do Norte ao longo dos ultimos 60 milhoes de anos. Durante esse periodo^ houve grandes 
alteragoes no nfvel do mar (setas), as quais propiciaram a dispersao tanto de plantas quanto de animats entre as massas terrestres. (b-e) 
Derive continental, (b) G antigo supercontinente de Gonduana comegou a dividsr-se ha cerca de 150 milhoes de anos, (c) Ha aproximadamente 
50 milhoes de anos (comego do Eoceno medio), desenvofveram-se faixas reconheciveis de vegetagao distinta e, (d) por volta de 32 milhoes de 
anos (infeio do Ofigoceno), estas se tornaram mais claramente definidas. (e) Ha cerca de 10 milhoes de anos (infeio do Mioceno), grande parte 
da geografia atual dos continentes tomou-se estabelecida, porem com diferengas drasticas em relagao ao dima e a vegetagao atuais; a 
posigao da calota de gelo da Ant&rtida e altamente esquematica (segundo Norton e Sclater, 1979; Janis, 1993; e outras fontes). 
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FIGURA 1.12 fa} Distriburgao de aves 
sem voo potente. (b) Arvore filogeneti- 
ca das aves apteras e o tempo estima¬ 
de de suas divergences (segundo DEa- 
mond, 1983; com base nos dados de 
Sibley e AhSquist). 


vimcnto das massas tcrrestres. Scria injustificado dizer que os 
emus e os casoatcs estiio onde est^o porquc represent am o 
mclhor ajnstc aos ambientes australianos, c as etnas c os inliam- 
bus cst&o onde cstlo potquc representam. o mclhor ajnstc aos 
ambientes sul-americanos. £ bem provdvel qnc suas distri bul¬ 
ges discrepantcs sejam determinadas cm especial pelos movi- 
mentos pr£-hist6ricos dos oontinentes c pda ulterior impossi- 
bilidade de que algumas linhas evolutivas gcograficamcnte iso- 
ladas aicancem o ambiente das outras. Na verdade, tdcnicas 
molecularcs possibilitam analisar o mometito cm que aves dis- 
tintas sem vbo potente itiiciaram sua diverg£ncia evolutiva (Fi- 
gura 1.12). O inhambu parccc ter sido o primeiro a divergir e 
a se tornar evolutivamente separado dos demais, os ratitas. 
Em seguida, a Australasia sc separou dos outros contincntes 
sulinos c, destes, os cstoques anccstrais das avestruzes c cmas 
foram subscqucntemcntc separados quando do surgimento da 
fatha do Adintico entre a Africa e a America do Sul. Na Aus¬ 
tralasia, o Mar da Tasmania sc fendeu hi aproximadamente 


80 millidcs de anos, c os anccstrais do quivi abriram sen cami- 
nho, hi cerca de 40 miUi6es de anos, supostamentc saltando 
entre as ilhas, cm dire^lio i Nova Zclindia, onde a divcrg£ncia 
das csptf'des atuais 6 reccntc. Uma intcrpretagSo sobre as ten- 
d£ncias evolutivas entre mamfferos durante grande parte do 
mesmo periodo 6 fornecida por Janis (1993). 

1.4.3. Mudan^as climaticas 

As mudan^as dimdticas ocorreram cm escalas temporals mais 
curtas do que os movimentos de massas tertestres (Boden et 
ai y 1990; IGBP, 1990). Grande parte do que sc observa na 
distribui^io atual das cspdcics representa as etapas de recupe¬ 
rate frente ks mudangas climiticas ocorridas no passado. As 
mudangas no clima, cm particular durante os periodos gla¬ 
cials do Pleistocene, s£o cm parte responsdveis pelos padrocs 
atuais de distribute de plantas c animais. A magnitude des- 
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sas mudangas climiticas e bibticas estd apcnas eomcgando a 
ser desvcndada, i medida que a tccnologia para dcscobertaj 
andlisc c datagScj de rcstos bioldgicos sc torna mais sofxsticada 
(cm particular pda andlise dc amostras de pblcn cnterradas). 
Progrcssivamentc, essas tdcnicas permitcm dctcrminar quan¬ 
to da distribute atual dc organismos representa uma espe- 
cializag&o local prccisa aos ambientes atuais c quanto 6 uma 
imprcssdo digital deixada pda mSo da Histdria. 

As tdcnicas dc mcdig&a dc isdto- 

os del os glaciais pos csdg&iio cm testemunhos occ- 

do Pleistocene,,. inicos indicam que podem ter ocotxi- 

do 16 ciclos glaciais no Pleistocene, 
cada um com durag&o dc aproximadamente 125 mil anos (Fi¬ 
gura 1.13a). Cada fase glacial patccc ter durado dc 50 a 100 
mil anos, com interval© s breves de 10 a 20 mil anos, durante 
os quais as temperaturas aumentaram attf valoncs prdximos aos 
verificados atualmcntc. Isso sugcrc que as floras c faunas atuais 
scriam singuiarcs, porque das sc dcscnvoivcram ao final de uma 
sdric de perfodos dc aquodmento catastrdficos e incomuns. 


Durante os 20 mil anos posteriores ao pico da tiltima gla- 
ciag&o, as temperaturas do globo sc devaram cm torno dc 8°C, 
c a taxa de mudanga da vegetagdo cm grande parte dcssc pe¬ 
riod© tern side dctcctada pdo exame dc registros polinicos. As 
cspdcics vegetais lenhosas que predominam nos perfis polfni- 
cos no Lago Rogers, em Connecticut (Figura 1.13b), surgi- 
ram cm ctapas: primeiro o cspruce e, mais rcccntemente, o 
castanhciro. Cada novo aparecimento incrcmentou o niimero 
dc espdeies, que tern aumentado continuamentc nos dltimos 
14 mil anos. O mesmo padr&o 6 repetido cm perfis euro pens. 

A medida que o mimero dc registros polinicos foi aumcn- 
tando, tornou-sc possfvd nSo sb acompanhar as mudanqas na 
vegetaqio cm um ponto no espago, 
mas tambdn comegar a mapear os mo- 
vimentos das diferentes espbeies atra- 
vbs dos continences (ver Bonnet, 

1986). Nas invas6cs posteriores ao re¬ 
am do gdo no leste da America do 
Norte, o cspruce foi seguido pdo “jack pine” {Pinus banks id' 
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FIGURA 1.13 (a) Estiffiativa das variaqoes de temperature ao I on go do tempo, durante os ciclos glaciais nos ultimos 400 mil anos, As estima- 
tivas foram obtrdas por comparagao de razoes de isdtopos do oxigenio em fosseis retirados de testemunhos oceanicos no Caribe. A linha 
tracejada corresponds a razao de 10 mil anos atras, no comego do periodo de aquecimento atual, Perfodos tao quentes quanto o atual tern sido 
eventos raros, e o clima durante a maior parte dos ultimos 400 mil anos tern sido do tipo glacial! (segundo Emilianr, 1966; Davis, 1976). (b) Perfis 
de pdlen acumulado a partir dos ultimos perfodos glaciais ate o presente, em sedimentos do Rogers Lake. Connecticut, A data estimada da 
chegada de cada espdoie em Connecticut e mostrada por setas a direita da figura. As escalas horizontal representam o influxo do polen: 10 3 
graos cm' 2 ano' 1 (segundo Davis et at. b 1973), 
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FIGURA 1.14 (a) Distriburgao atual das flo- 
restas tropicais na America do Sul. (b) Pos- 
sivel distribuigao dos refugios de fIoresta tro¬ 
pical no tempo em qua o ultimo pfinodo gla¬ 
cial estava no pico, a julgar pelos hot spots 
atuais de diversrdade de e species na floresta 
(do Ridley, 1993). 


na) ou pclo pinkeiro vermeiho, quc sc cstcndcram para, a nor- 
tc a uttu taxa dc 350 a 500 m ana -1 * por virios milharcs de 
anos. O pinkeiro-branco-do-Canadi comcgou sua migraglo 
cerca dc mil an os mais tardc, na mesma dpoca. do carvalko. 
Qucm tambdm tevc uma expanse ripida (200 a 300 m ano -1 ) 
foi a hemlock ( Tsuga ), ehcgando i maioria dos locals por volta 
dc 1000 apds o pinkeiro-branco-do-Canadd. O castanlieiro sc 
moveu Icntametitc (100 m ano _: ), mas logo sc tornou tuna 
cspdcic dominante. As drvores florcstais ainda koje continuant 
migrando para drcas dcgcladas. Isso implica daramcnte quc o 
lapso dc um perfodo interglacial mddio 6 demasiado curto para 
que sc atcancc o cquilfbrio fiorfstico (Davis, 1976). Tais fato- 
rcs kistdricos scriao rctomados no Capftulo 21, quando con si- 
dcrarmos os diferentes padrdcs dc riqueza cm cspdcics c biodi- 
versidadc. 


’“histbria 1 " em uma 
escal a me nor 


A “kistdria” podc tambbm ter um 
impacto manifestado cm esealas espa- 
ciais e temporais muito men ores. Os 
distiirbios i cornu nidadc bcntdnica 
(comunidadc dc fimdo) dc um riacho sc fazem sentir, cm cs- 
cala muito pequena, quando cvcntos dc alta descarga (associa- 
dos com temporais c derretimento dc ueve) provocam um 
mosaico dc manckas evidcnciado por perda dc substrato, au- 
men to dc substrato ou nenkuma mudanga (Matthaci ct al., 
1999). As comunidades dc invertebrados associadas com as 
diferentes kistdrias dc manckas s^o nftidas por um perfodo dc 
mcscs, no qual 6 provdvel quc ocorra um outro cvento dc alta 
dcscarga. Da mesma mancira quc a distribuigilo de itvores cm 
rclagSo a periodos glaciais repetidos, a fauna dc riacho rara- 
mente podc al can gar um cquilfbrio entre distiirbios dc chcias 
(Mattkaei c Townsend, 2000). 

Os registros de mudangas climiti- 
cas nos trdpicos siao bem mcnos com¬ 
pletes do que para as rcgiocs tempera- 
das. Por isso, existc a inclinable a ima- 
ginar quc, enquanto drdsticas mudangas climdticas c invas6es 
de gelo foram dominantes cm regides temperadas, os trdpicos 
permaneeeram no cstado quc conhccemos koje. Isso ccrtamen- 
tc nlo corresponded d rcalidadc. Dados dc fontes variadas indi¬ 
cam quc kouve flutuagocs abruptas cm climas pds-glaciais na 


mudangas nos 
trdpicos 


Asia c na Africa. Em areas contincntais de mongao (p. ex., 
Tibet, Etidpia, Sahara Ocidcntal c Africa sub equatorial), o 
perfodo pds-glacial comcgou com uma fasc extensa de umida- 
dc alta, seguida por uma sdrie dc fascs dc aridez. intensa (Zahn, 
1994). Na America do Sul, cstd cmergindo um quadro de 
mudangas na vcgctagHo quc se compara iquclcs ocorrentes cm 
regides temperadas, como a expansao da floresta tropical cm 
perfodos mais quentes c mais limidos, c a sua rcdug&o a ti 
manckas menorcs circundadas por savana, durante perfodos 
glaciais mais fries c mais sccos. O apoio para cssa interpreta- 
g&o provbm da distribuig&o atual dc espdeies nas Oorcstas tro¬ 
picais da America do Sul (Figura 1.14). Li, os hot spots de 
biodiversidade sio aparentes e sfio considerados como provd- 
veis sftios dc refugios florcstais durante os periodos glaciais e, 
portanto, tambdm locais com taxas clevadas dc cspcciagio 
(Prance, I987i Ridley, 1993). Nessa interprctagio, as distri- 
buigdes atuais das espdeies podem novamente ser vistas de 
modo preponderantc como acidcntcs da kistdria (onde os re¬ 
fugios sc local itavam), cm ve z de retratarem corrcspond^ncias 
prccisas entre as cspiicics c sens ambientes. 

As cvid£ncias de aftcragdes na vc- 
getagao apds a ultima rctragao das gc- 
leiras sugerem conseqii^ncias provivcis 
do aquecimcnto global (possivclmcn- 
tc de 3°Cnos prdximos 100 anos), quc 

6 previsto como rcsultado de aumentos continues do didxido 
dc carbono atmos&rico (discutido cm dctalkes nas sc0cs 2.9.1 
c IS.4.6). Contudo, as esealas s^o completamcnte diferentes. 
O aquecimcnto pds-glacial ocorreu ao Ion go de 20 mil anos, c 
as mudangas na vegetagSo proeessaram-sc em taxas men ores. 
Pordm, as projegocs atuais para o sdculoXXI determinam uma 
amplitude dc dcsiocamcnto das irvores a taxas de 30 a 500 km 
por sdculo, cm comparagao is taxas de 20 a 40 km por seculo, 
tlpicas do passado (exccpcionalmentc, dc 100 a 150 km). Ckama 
a atengio o fato de que a tinica cxting&o de uma espdeie arbbrea 
com dataglo exata, a da Picea critchfildii } ocorreu hi cerca de 15 
mil anos, em um perfodo de aquecimcnto pds-glacial cspccial- 
mente ripido (Jackson c Weng, 1999). Evidentemente, mudan¬ 
gas ainda mais rdpidas no futuro podcriam resultar cm extingocs 
de muitas outras cspdcics (Davis e Shaw, 2001). 


como comparar o 

aquecimento 

global? 
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1.4.4 Convergencias e paralelismos 

estruturas O a juste entrc a natures dos organis- 

an&logas e mos e seu ambientc muitas vezes pode 

ser vis to como uma simiiaridadc dc 
forma c comportamcnto cntre os or- 
ganismos vivcndo cm um ambientc semdliantc 3 mas perten- 
ccntes a linhas fildicas diferentes (isto d 3 ramos diferentes da 
irvore evoiutiva). Tais scmcihangas tambdm enff aqucccm ainda 
mais a idda dc que para cada ambientc cxiste um linico orga- 
nismo perfcito. Essa tend£ncia 6 convinccntc cm particular 
quando as linlias fildicas estio muito afastadas umas das ou- 
tras c quando papds scmclliantcs sSo desempenhados por cs- 
trumras com otigens evolutivas complctamcntc diversas* ou 
seja 3 quando as estruturas sio andlogas (com superficial scmc- 
lhan^a cm forma ou fun^So)* mas n£o hom6bgas (derivadas dc 
uma cstrutura cquivalcntc 3 a partir dc um ancestral comum). 
Quando is so ocorre, dizemos que hi evalufdo convergente. 
Muitas cspcrmatdfitas c algumas pterid6fitas 3 por excmplo 3 
us am o apoio dc outras plantas para ascender no dossel da 


vegeta^o c 3 assim, ter accsso a mais lu % do que sc depcndcs- 
sem dc seus prdprios tecidos dc sustenta^o. Essa capacidadc 
dc ascender evoluiu cm muitas famflias distintas, c drg^os com- 
plctamcntc diversos transformaram-se cm estruturas cscandcn- 
tes (Figura 1.15a): das slo estruturas anilogas. Em outras es- 
p^cics vegetais, o mesmo tipo dc drgiao transformou-sc em 
estruturas totalmcntc diferentes com funqocs bem distintas “ 
por isso 3 elas s&o homblogas (Figura 1.15b). 

Outros excmplos podem ser usados para mostrar os para- 
Idkm&s nas rotas evolutivas em grupos separados que irradia- 
ram apds scrcm isolados uns dos outros. O cxcmplo cMssico 
dc tal cvolu^io paralela £ a radia^ao entre os mamfferos pla- 
centdrios e marsupials. Os marsupials chegaram ao contincn- 
tc australiano no perfodo Crcticco (hd cerca de 90 milliocs dc 
anos) t quando os linicos outros mamfferos presentes cram os 
curiosos monotremados ovlparos (atualmcnte representados 
somentc pdas dquidnas espinhosas j Tachyglossus aculeatus] e o 
ornitorrinco bico-de-pato \Omithorynchus anatinus |). Produ- 
ziu-se 3 cntdo 3 um proeesso evolutivo de radia^Io, quc 3 em 
muitos aspcctos, sc compara exatamente ao ocorrido nos ma- 



Ficus (Moraoeae), 
raizes advenlidas 


Clematis 
(Ranunculaceae), 
pecfolo voliivel 


fa) 

Dioscorea 

(Dioscoreacea), 

voluvel 


Fterthenotissus 

(Vilaceae), 

apreens6noa aderentes 


FIGURA 1.15 Uma drversidade de ca- 
ractensticas morfoldgrcas de esperma- 
tdfitas escandentes, (a) CaractenstEcas 
estruturais andlogas, isto e, derivadas 
de transform a^oes de partes vegetati- 
vas totalmente diferentes, como, por 
exemplo, laminas foliares, peciolos, cau- 
les e raizes ( continua ). 
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Cfytostoma 

(Bignoniaceae) 


Estipula 


Bignonia 

[Bignoniaceae) 


Pecr'olo 


Sfttilax 

(Smilacaceae) 


\ Combretum 
W (Combretaceae) 
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FIGURA 1.15 (continuagao) (b) Carac- 
terfsiicas estruturais homofogas, ou 
seja, derivadas de modificagoes da um 
rneamo orgao (a folha) representadas 
por me io de u m a folha i deal i zada a o cen- 
fro da figura (corfesia do Alan Bryant). 


mffcros placcntirios cm outros continents (Figura 1.16). A 
sutileza dos paralciismos, tamo ua forma dos organ ismos quan- 
to no scu estilo dc vida, 6 tko notkvcl que flea difiril evitar a 
intcrprcta^So de que os ambientes dc placcntirios c marsupi¬ 
als jpropiciaram oportunidadcs similarcs, is quais os processes 
evolutivos dos dois grupos rcspondcram dc maneiras seme- 
lh antes. 

1.5 O ajuste entre comunidades e 
seus ambientes 

1.5.1 Biomas terrestres 

Antes de examinar as diferemjas c scmclliangas entre comuni- 
dadcs, 6 ncccsskrio considcrar os grandes agrupamentos 3 os 
“ biomas” * nos quais os biogedgrafos rcconhcccm notivcis di- 
feren^as na flora e na fauna de divers as partes do mundo. O 
mimero dc biomas distingufveis 6 uma questko dc panto de 
vista. Elcs certamcnte cxibem transigko dc um para outro 3 c 


limites bem-definidos sko mais uma conveniSncia para cartd- 
grafos do que uma realidade da natureza. Dcscrcvcmos oito 
biomas terrestres c ilustramos sua distribui^ko global na Figu- 
ra 1.17j bem como mostramos dc que forma clcs podem cstar 
relacionados k tcmpcraturac k prccipita^ko anuais (Figura 1.18) 
(ver ’Wodwardj 1987* para uma expiana^ko mais dctaOiada). 
Indcpendcntcmcnte da classifica^ko adotada, 6 necessirio com- 
preender a terminoiogia que dcscrcvc e distingue esses bio- 
mas 3 quando considcrarmos qucstocs-cliavc mais tarde nestc 
livro (cm especial nos Capftulos 20 e 21). Por que existem 
mais espdcics cm algumas comunidades do que em outras? 
Algumas comunidades t£m composites mais cstivcis do que 
outras c 3 sc isso aconteoe, por qu£? Ambientes mais produti- 
vos sustentam comunidades com maior diversidade? Ou co- 
munidadcs com maior diversidadc us am de mancira mais pro- 
dutiva os rccursos disponfveis? 

A tundra (ver Figura 1 do encarte) t |Q .. 
ocorre ao redor do Cfrculo Artico, 
aldm do limitc das irvores. Pequcnas ircas dc tundra tambim 
sko cncontradas cm ildias subantkrticas do bemisforio sul. A 











FI Gil R A 1 Tundra Srtica, Groenlandia (cortesia de J. A, Vickery) 




FIGURA 2 Florestas da confferas: (a) vista aerea da uma floresta de conlferas, em Alberta, Canada (© Planet Earth Pictures/Martin King) e (b) 
floresta da pinheiros no outono, na Suecia (© Planat Earth Pictures/Jan Tova Johansson). 



FIGURA 3 Elorestas temperadas: (a) floresta mista no outono, na Carolina do Norte, EUA (© Tlhe Image Bank/Arthur Mayerson) a (b) floresta 
da faias no final do verao, em Harburn, Escdcia [© EcosceneWilkinson). 


























FIGURA 4 Savana. Manadas imenaas de gnus a zebras comuns, vistas do Naabi Hill, Serengati, 
Tanzania (© Images of Africa/David Keith Jones). 



FIGURA 5 Deserto; (a) no verao, em Namaqualand, e (b) floras de primavera am Namaqualand, oeste da Africa do Sul {© Planet Earth 
Pictures/J. MacKinnon). 














(a) 



FIGURA 6 Flo rests pluvial: (a, b) Flo rests densa no sudoeste de Uganda [© Images of Africa/David 
Keith Jones), 













FIGURA 7 Mapas da exempfos de eveffios da El Nino [novembro de 1997) e La Nina (fevererro da 
1999), am termos de altura do mar acima de niveis mGdios. Maras mais quantes sao mais altos; por 
example, uma altura do rnarde 15 a 20 cm abaixo da mddia equivale a uma anomalia de tamperatura 
da aproximadamente 2 a 3°C (Imagem de http://topex-www.jpLnasa.gov/science/imagas/el-nino'la- 
nina.jpg.) {var Figure 2.11, cortesia da NASA JPL-Galtech). 







FIGURA 8 Coridigoes tipicas de inverno, quando o indice da NAO e positive ou negative. Sao 
rndicadas as condi^oes mais do que habitualstiente quentes (vermelho), Idas (azul), secas flaranja} 
ou umidas (azuMurquesa) (Imagem de http://www.ldeo.columbia.edLi/NAO/) {ver Figura 2.11). 
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FIGURA9 Plantas esquerda) e animais (a direita) imodulares, sendo mostradas as semelhangas morfologicas entre eles. ( pagina anteriot) 
(a) Organismos modulates com crescimento em partes: lentilha d’agua ( Lemna sp.) e Hydra sp, (b) Organismos livremente ramificados nos 
quais os modulos estao dispostos como "pendulos”; urn ramo vegetativo de uma planta superior ( Lonicera japonica) com folhas (muitos 
mod u I os) e urn ramo flonfero, e Lima colonia de hidroides (Obeiia) com modulos atimentares e re-pro dutivos, (c) Organismos estolonrferos cujas 
colonias se expandem lateralmente e permanecem iigadas pelos "estoloes" ou rizomas: individuo de moranguinho (Fragaria) se expandindo 
por meio de estoloes e uma colonia do hidroide Tubuiaria crocea. (nesta p£gtna) fd) Colonias de modulos firmemente dispostos: uma moita de 
Saxifraga bronchiafis e um segmento do coral Turbina ria rent for mis. (e) Mddulos acumulados em urn suporte morto, porem persistente: urn 
carvalho ( Quercus robui), em que o suporte esta constitui'do de tecidos modes derivados de outros mddulos, e uma gorgonia coralrnea, cujo 
suporte e formado principalmente de teerdos calcificados de modulos anteriormente vivos. 

{[a] a esquerda, ©Visuals Unlimited/Jolhn D. Cunningham; a direita, ©Visuals Un I imite d/Larry Stepanowicz; [b] a esquerda, © Visuals Unlimi¬ 
ted; a direita, © Visuals Un limited/Larry Stepanwicz; [c] a esquerda, © Visuals UnlimitedAScience VU; a direita, © Visuals Un limited,- r Jhn D. 
Cunningham; [d) a esquerda, © Visuals Unlimited/Gerald e Buff Corsi; a direita, © Visuals Unlimited/Dave B. Reetham; [e] a esquerda, © 
Visuals Unlimited/Silwood Park; & direita, ©Visuals Unlimited/Daniel W. Gotshall). 
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FIGURA 1,16 Evolu^ao paralela de mami- 
feros marsupials e pfacentarios. Os pares 
de esp^cres sao similares tanto em aparen* 
era quanto em h&bito e, geralmente, em es- 
tilo do vida. 


tundra “alpina” & encontrada sob condigocs similares, mas cm 
altitude clevada. O ambiente 6 caractcrizado pela present do 
permafrost - dgua permanentemente congelada no solo - en- 
quanto a dgua ifquida cstd presente apenas por curtos perfo- 
dos do ano. A flora ripica inclui liquens* musgos, cipcrdccas e 
drvorcs anas. Os insetos t£m atividade sazonal bem-definida* 
e a fauna nativa de aves c mamiferos 6 enriquedda no verrio 
por csp&ics migratdrias de latitudes mais quentes. Em ireas 
mais frias, gramfneas c cipcrdccas dcsaparecem, n^o pcrmanc- 
cendo qualqucr planta enrai^ada no permafrost. A vcgeta^Io., 
que consiste basicamcntc apenas cm liquens e musgos, di lu- 


gar, por sua vc£, ao deserto polar. O mimero de csp£cics de 
plantas supcriorcs (is to excluindo musgos c liquens) dccrcs- 
ee do Baixo Artico (ccrca de 600 csp&ncs na America do Nor¬ 
te) para o Alto Artico (nortc de 83% p. ex., com ccrca de 100 
csp^cics na Groenl&ndia c na Ilha Ellesmere). A flora da An- 
tdrtica, ao contrdrio, content apenas duas cspdcics nativas 
de plantas vasculares e alguns liquens e musgos, que sus- 
tentam poucos invertebrados pcquenos. A produdvidadc c 
a diversidade bioldgicas da Antdrtica cst&o concentradas na 
costa e dependent quasc inteiramente de recurs os forneci- 
dos pclo mar. 
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FIG LIRA 1.17* Distribute! m undial dos maiiores biomas de vegetagao (s eg undo Audesirk e Andes irk, 1996). 

*N. de R.T. Esta figura exibe genera I izagoes que, em se tratando de biomas brastleinos, merecem algumas especificagoes: 

1. Os “campos temperados" do mapa estendem-se at& o Brasil Central, o que e uma imprecisao, pois diferentes fatores geomorfologicos e 
climaticos condicionam a existenda de tipos distintos de campos (estepes), come os da campanha do sudoeste gauche e os de attitude nas 
Regides Sul e Sudeste do Brasil, por exemplo, 

2. A “floresta pluvial tropical" costeira (Floresta Atlantica ou Floresta Ombrofila Densa, conforms denominagao official biasiteira) ocupa uma 
faixa da Regiao Nordeste ate o Rro Grande do SuL Este tipo de floresta apresenta muitas diferengas (floristicas e faunlsticas, entre outras) 
ao longo dessa extensa faixa de distribuigao, alem de ser bastante distinta a Floresta Amazonica (identificada na legenda da figura pela 
mesma cor e denominagao). 

3. Na area representada por :: savana tropical, campo e vegetagao arbustiva" devem ser distrnguidos, principalmente, o cerrado (savana, 
espedalmente bem representada no Brasil Central) e a caatinga nordestina. 

4. A area de “Floresta estacional tropical" reune parte da caatinga nordestina e as florestas estacionais tropicals e subtropical, que sao bem. 
distintas sob varies aspectos. 


taiga A taiga ou floresta setentrional de 

confferas (ver Figura 2 do cncarte) 
ocupa urn amplo cinturSo ao longo da America do Norte c da 
Eurisia. A igua lfquida. nio flea dispoufvcl por urn grande 
perfodo do invcrno, c as plantas c muitos animais t£m uma 
marcada dormfinda, durante a qual o metabolismo 6 bastante 
lento. Em gcral, a flora arbdrea b muito limitada. Em ircas 
com invcrnos mcnos rigorosos 3 pode haver prtdommancia de 
pinlieiros (cspbcics de Pints, todas percnifdlias) c irvores de- 
cfduas {caducifilias), como o larigo (Laris<)> a betula. (Betula) 
ou o ilamos (Populus), freqiicntcmcntc compondo florestas 
mistas. Mais para o nortc 3 cssas cspbcics dio lugar a florestas 
de uma unica cspbcic de cspruce (Picea), que cobrcm ircas 
imensas. A principal restrig&o ambicntal nas ircas de florestas 
setentrionais de cspruce 6 a presenga do permafrost, criando 
uma scca, exceto quando o sol aqucce a superflcic. O sistema 
de rafzcs do cspruce pode desenvolver-se na camada superfi¬ 
cial do solo, da qua! as irvores extraem a igua durante a eurta 
estagio de crcscimcnto. 

.As florestas temperados (ver Figura 
3 do cncartc) se estendem desde as Bo¬ 
res tas mistas de confferas c latifolia- 


das de grande parte da America do Norte e norte da Europa 
Central (onde pode haver scis meses de temperaturas de con- 
gclamento) atb as florestas umidas de irvores pcrcnifiSlias lati- 
fbliadas* cncontradas nos limites de baixas latitudes do bioma 
- na Flbrida e na Nova Zclindia, por exemplo. Na maioria 
das florestas temperadas, cntretantOj cxistem perfodos do ano 
cm que o suprimento de igua lfquida 6 pcqueno, pois a eva- 
poragao potential supera a soma da precipitagio c da igua 
disponfvel no solo. As irvores dccfduas, domina na maioria 
das florestas temperadas, perdem suas folhas no outono c tor- 
nam-se dormentes. No chio da floresta, com freqiiencia ocor- 
rem diferentes espbeies de ervas percncs, em particular aquelas 
que crcscem com rapidez na primavera, antes do dcs envoi vi- 
men to de uma nova folhagcm arbdrea. As florestas tempera- 
das tambbm proporcionam recurs os alimcntarcs para animais 
que cm geral tbm ocorrbncia marcadamente saxonal. Muitas 
das aves de florestas temperadas sio migratbrias que rctornam 
na primavera, enquanto no rcstantc do ano sc cncontram cm 
biomas mais quentes. 

O campo ocupa as partes mais sccas de regides temperadas 
e tropicais. Os campos temperados 
possucm muitos nomes region ais: es- 
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F1GURA 1.18 A variedade de condigoes 
experimentadas am ambientes terras- 
tres pode ser descrita em tenmos de sua 
pluviosidade anual e media das tempe¬ 
rate ras minimas mensais. Amplitude de 
conduces experimentadas em (a) flores¬ 
ta pluvial tropical, (b) savana, (c) flo¬ 
resta decidua temperada, (d) floresta 
setentrional de con if eras (taiga) e (e) 
tundra (segundo Heal ef a/., 1993, © 
UNESCO). 


tcpcs, na Asia; pradarias, na America do Norte; pampas, na 
America do Sul, c veldt, na Africa do Sul. Campo tropical ou 
savana (veja Figura 4 do cncarte) d o nome empregado k vege- 
tag£o tropical que varia desde um campo herbaceo atd uma 
matrix campcstre com irvores esparsas. Quasc todos esses cam- 
pos tcmpcrados e tropicais slo submetidos a uma seca perid- 
dica, mas o papcl do clima na definigiao da sua vcgctag&o d 
quase completamentc sobrepujado pelos efeitos do paste] o ani¬ 
mal, que limit am a presenga de espdeies apenas ^quelas capa- 
s&es de sc rccuperar da dcsfoliagSo freqiientc. Na savana, o fogo 
d tambdm um perigo comum na cstagSo seca e, da mesma 
forma que os animals pastcjadores, cic inclina o equilibrio da 
vegetate em detrimento das irvores c a favor das espdeies 
campestres. Conmdo, hi ripicamente uma grande ingestao de 
alimetito altcrnada com cscassc^, e, como conscqiidncia, os her¬ 
bivores de grande portc padecem de fome extrema (c mortalida- 
dc) nos anos mais scoos. Uma abundincia sazonal de sememes c 
insetos sustenta populagdcs grandcs de aves migratdrias, mas pou- 
cas espdeies podem cnconttar recursos sufickntcs para senem rcsi- 
dentes durante o ano intciro. 

Muitos desses campos naturais tem sido substitufdos por 
“campos ,h cultivados anualmente com trigo, aveia, ccvada, cen- 


teio c milho. Essas gramfneas anuais de rcgidcs temperadas, 
juntamente com o arroz nos trdpicos, fornccem o alimento 
bisico das populates human as em todo o mundo. Nos limi- 
tes mais sccos do bioma, muitos dos campos sio “manejados” 
para produgao de came ou Icite, algumas vc*zcs impondo ao 
ho mem um estilo de vida ndmade. As populates naturais de 
animals paste] adores foram diminufdas cm favor de bo vinos, 
ovinos c caprinos. De todos os bio mas, esse d o mais cobigado, 
usado c transformado pclo homem. 

O chaparral ou maqui ocorre em chaparral 
climas do tipo mediterrineo (ame- 
no, ventos timidos c vcrlo scco), na Euro pa, na Caiifdrnia, 
no noroeste do Mdxico e cm algumas dreas pcquenas da 
Australia, do Chile e da Africa do Sul. Elc se desenvoivc em 
regioes cuja prccipitaqdo d inferior k dos campos temper a- 
dos c d dominado por plant as lenhosas arbustivas de folhas 
duras e crcscimento lento, resistentes k seca. As plantas 
anuais sdo tambdm comuns em regioes de chaparral duran¬ 
te o inverno c comedo de primavera, quando as chuvas sdo 
mais abundantes. O chaparral cstd sujcito a queimadas pc- 
riddicas; muitas plantas produzem sementes que germinam 
apenas apds o fogo, cnquanto outras podem rebrotar com 
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rapidcz dc vido Is reserves armazenadas cm suas rakes re- 
sis rentes ao fogo. 

Os desertos {ver Figure 5 do encar- 
tc) sio cncontrados cm ircas que cx- 
perimentam extrema escasse^ dc igua: 
a precipitate cm geral 6 menor do que 250 mm por ano, 
muito imprevislvci e considcravclmcntc menor do que a cva¬ 
por a^do potential. O bioma ab range uma gama muito amp la 
dc temperaturas, desde desertos quentes, como o do Sahara, 
atd muito frios, como o Gobi, na Mongolia. Na sua forma 
mais extrema, os desertos quentes slo demasiado dridos para 
manter qualquer vegeta^do- elcs slo tdo desprovidos dc vege- 
ta^do quanto os desertos frios da Antdrtica. A precipitate cm 
desertos dridos, sufidentc para propidar o crcsdmcnto dc plan¬ 
ts, apresenta sempre ocorrincia imprcvisivci. A vegeta^do de 
deserto enquadra-sc cm dois padrSes dc comportantento niti- 
damente contrastantcs. Muitas cspicics t&m um estiio dc vida 
oportunista c sdo cstimuladas d germinate pclas chuvas im- 
previsiveis. El as crcsccm rapidamente e completam sua histo- 
ria dc vida come^ando a produzir novas sementes depois dc 
poucas semanas. Essas sdo as espicies que podem ocasional- 
mente fazer um deserto florir. Um padrdo diferente de corn- 
portamento dc plantas de desertos Iridos 6 ser pcrcnc com 
processos fisioldgicos lentos. Os cactos c outras suculcntas, 
al£m de espicies arbustivas de pcqueno porte com folhas pe- 
quenas, espessas e frequentemente pilosas, podem fechar scus 
estdmatos (aberturas por onde ocorrem as trocas gasosas) e 
tolerar longos perfodos de inatividade fisiolbgica. A rclativa 
pobreza de vida animal nos desertos iridos refletc a produtivi- 
dade baixa da vegetable c a indigestibilidade de grande parte 
dcla. 

A floresta pluvial tropical (ver Fi¬ 
ts ore sta pluvial gura 6 do encartc) 6 o bioma mais pro- 

tropical dutivo da Terra - um resultado da co¬ 

incidence da alta radiate solar rece- 
bida durante o ano com as chuvas regularcs e abundantes. A 
produtividadc 6 esmagadoramentc mais alta no denso dosscl 
florestal dc folhagem pcrenc. A floresta pluvial tropical 6 cscu- 
ra no nfvcl do solo, cxccto onde as irvores caem e provocam 
clareiras. Com frcqiiincia, muitas espicics arbdreas permane- 
ccm ano ap6s ano cm estlgios dc plintulas e juvenis c crcsccm 
somente quando sc forma uma clarcira no dosscl acima dclas. 
Alim das irvores, a vegetate 6 amplamentc composta de ti- 
pos morfoldgicos que alcan^tm o dosscl dc maneira vicarian- 
tc, elas tanto asccndcm c depois se misturam is copas das Ir- 
vores (trepadciras c lianas, incluindo muitas espicics de fi- 
guciras) quanto crcsccm como epffitas, enraizadas nos ramos 
limidos superiores. Na floresta pluvial tropical, a maior parte 
das cspicics, tanto dc animais como de plantas, 6 ativa duran¬ 
te o ano, embora as plantas possam florcsccr e amadureeer os 
ffutos cm scqiiincia. Essas florcstas possucm uma riqueza 
cm cspicics muito grande, e as comunidades raramentc on 
nunca sc tornam dominadas por uma ou poucas espicies. 
A diversidadc dc irvores nas florcstas pluviais proporeiona 
uma corrcspondentc diversidadc de recurs os para herbfvo- 


ros c demais componcntes da cadcia alimentar. Envin 
(1982) estimou que existem 18.000 cspicies dc besouros 
cm 1 lia dc floresta pluvial panamenha (comparadas com 
apenas 24.000 cm toda a extensile dos Estados Unidos c do 
Canadi). 

To dos esses biomas slo terrestres. oiomas aqudticos? 
Os eedlogos dc ambientes aquiticos 
poderiam tambim sugcrir um oonjunto de biomas, embora a 
tradi^iio seja, cm geral a dos biomas terrestres. Poderfamos 
distinguir nascentes, rios, a^udes, lagos, cstuirios, zonas cos- 
teiras, rccifcs de coral c ocean os profundos, entre outros tipos 
caracterfsticos dc comunidades aquiticas. Para os propdsitos 
dcste livro, reeonhcccmos apenas dois biomas aquiticos: o 
marinho e o dc dgua doce. Os oceanos cobrcm cerca dc 71% 
da s uperffeie terrestre e alcan^am profundi dades superiores a 
10 mil metros. Elcs abrangem desde regi6es onde a precipita¬ 
te exccde a evaporate ati rcgiocs onde acontccc o oposto. 
Existem movimentos massivos dentro dcssc corpo de igua que 
evitam o des envoivimento dc grandcs diferen^as nas concen- 
traces de sal (a concentra^o midia 6 por volta dc 3%). Dois 
fatorcs principals influcnciam a atividadc bioldgica dos ocea- 
nos. A radia^io fbtossintcticamcntc ativa € absorvida 1 medi- 
da que pcnctra na igua, de modo que a fotosslntesc flea rcstri- 
ta i regiio superficial. Os nutrientes minerals, cm especial ni- 
trog£nio e fdsforo, aprcscntam-sc cm geral tao dilufdos que 
limitam o descnvolvimcnto potencial da biomassa. As iguas 
pouco profundas (p. ex., regioes costeiras c cstuirios) ten- 
dem a ter atividadc bioldgica alta, porque reccbem aporte 
mineral do continents e a per da de radia^io incidente 6 
menor do que sc atravessasse iguas mais profundas. Uma 
atividadc bioldgica intensa tambim ocorre onde as Iguas 
ricas cm nutrientes, provenientes das profundezas oceini- 
cas, chcgam 1 super ffeie; isso d responsive! pcla concentra¬ 
te de muitos dos estoques pesqueiros nas iguas do Artico 
c da Antirtica. 

Os biomas de igua doce ocorrcm cm especial no curso da 
drenagem do contincnte para o mar. A composit 0 qufmica 
da Igua varia muito, dependendo da sua origem, da sua taxa 
dc fluxo c dos aportes dc matdria orginica procedentes da vc- 
getato que vive dentro ou no entorno do ambiente aquitico. 
Nas bacias dc capta^io de igua com taxa dc cvaporaqlo alta, 
pode ser produzida uma acumulato de sals a partir da lixivi- 
a^lo terrestre, sen do possfvel que as concentrates superem 
amplamentc Is dos oceanos; podem ser formados lagos salga- 
dos ou mesmO' salinas, nas quais a vida 6 muito restrita. Mcs- 
mo cm ^onas aquiticas, a Igua liquida pode cstar indisponf- 
vel, como 6 o caso das rcgiocs polares. 

A comparato entre biomas permite apenas um reconhc- 
cimcnto aproximado dos tipos dc diferen^as c scmclhan^as 
que ocorrem entre comunidades de organismos. Dentro dos 
biomas, existem padrdes dc varia^lo, tanto cm pequena quan¬ 
to cm grande escala, na estrutura de comunidades c nos orga- 
nismos que as habitant. Alim disso, como se veri a seguir, o 
que caractcrka um bioma nio 6 necessariamcntc a espicic par¬ 
ticular que 11 vive. 
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1.5.2 Os "espectros de formas de vida” das 
comunidades 

Ji ressaltamos a importinda crucial do isolamento geogrifico 
em possibilitar que as populates se distingam por sele^ao. A 
distribute geogrifica de csp6cies, de g£neros, de familias e 
mcsmo de catcgorias taxon bmicas superiorcs de vcgctais c ani¬ 
mals com freqii£ncia refletcm essa diverg£ncia geogriflca. To- 
das as cspdcies de l£mures * por cxemplo, sio encontradas so- 
mentc na ilha de Madagascar. De modo semelhante, 230 cs- 
ptfoies do g£nero Eucalyptus (eucalipto) ocorrcm naturaimcn- 
te na Australia (e duas on tr£s na Indonesia e Maidsia). Os 
Immures e os eucaliptos ocorrem nesses locais porque M eles 
evoltilram, c Mo porque esses s£o os unices lugarcs ondc eles 
poderiam sobreviver e prospcrar. Na verdade, muitas esptfoics 
de Eucalyptus cresceram com grande suecsso e sc propagaram 
rapidamcnte quando foram introduzidas na California on no 
Qu£nia. Um mapa da distribute natural de Immures no mun- 
do nos diz muito sobre a histdria evolutiva desse grupo. Po- 
rem, quanto ao rclacionamcnto do grupo com um bioma, o 
mdximo que sc pode dizer 6 que os Immures slo um dos cons¬ 
titutes do bioma floresta pluvial tropical em Madagascar. 

De modo similar, alguns biomas na Australia inducm ccr- 
tos mamfferos maisupiais, e os maims biomas cm outras par¬ 
tes do mundo sdo lidbitats para os equivalentes placentdrios 
de tais mamiferos. Um mapa de biomas, entio, com frequ£n- 
cia, nao represent a um mapa de distributes de csp^cics. Em 
vez disso, reconhecemos diferentes biomas e difcrcntes tipos 
de co munidades aqudticas pel os tipos de organismos que neles 
vivem. Como podemos dcscrevcr suas semelhan^as de modo 
que possamos classificd-los, compari-los c maped-los? Ao de- 
dicar-se a essa questio, o biogcbgrafo dinamarqu£s Raunkiacr 
desenvolveuj cm 1934, sua idr-ia sobre “formas de vida”, um 
profun do disccrnimento no significado ecoldgico das fo rmas 
vcgctais (Figura 1.19). Elc usou, entiao, o cspectro de formas 
de vida presentes cm diferentes tipos de vegeta^o como um 
meio de descrever seu caritcr ccoldgico. 

As plantas crcscem pelo dcscnvol- 
classificagao de vimento de novos ramos, a partir das 

Raunkiaer gemas que sc localizam nas extremi- 

dades de caules c nas axilas das folhas. 
Dcntro das gemas, as ctiiulas meristemdticas s^o a parte mais 
sensivel de todo o caulc - o “calcanhar-de-Aquilcs” das plan¬ 
tas. Raunkiacr sustentou que as maneiras como essas gemas 
sio protegidas em diferentes plantas sio podcrosos indicado- 
res dos riscos presentes em seus ambientes c podem ser usadas 
para deftnir as diversas formas vcgctais (Figura 1.19). Assim, 
as irvores apresentam suas gemas nas partes altas, totalmcntc 
expos tas ao vento, ao frio e k scca; Raunkiacr denominou-as 
fanerdfitas (do grcco, phanerv, “visfvei"; pbyte , “planta”). Mui¬ 
tas ervas perenes, ao contririo, formam almofadas ou moitas 
nas quais as gemas naseem acima do nivel do solo, mas slo 
protegidas da scca c do frio na densa massa de folhas e ramos 
vclhos ( camifitas : “plantas sobre o nfvel do solo”). As gemas 
s£o mais bem-protegidas quando formadas na superficie do 


solo (hemicriptdfitas-. “plantas semi-ocultas”) ou cm drgios de 
armazenamento dormentes e enterrados (bulbos, tubdrculos e 
rizomas - criptdfitas-. “plantas ocultas” ou gedfitas-. “plantas de 
subsolo”). Is so permitc que as plantas tenham um crcscimen- 
to ripido c florcs^am antes de voltarcm a um estado de dor- 
m£ncia. Por fim* uma importante categoria que consistc cm 
plantas anuais que dependem de sementes dormentes para 
manterem suas populates atravds de estates sccas e frias {te- 
rdfitas: “plantas de vcrSo”). As terdfitas s^o plantas de desertos 
(elas perfazem um total de cerca de 50% da flora do Vale da 
Morte) 3 dunas de areia e hdbitats repetidamente perturbados. 
El as inciuem tamb^m ervas anuais, que colo nizam terras ard- 
veis 3 jardins e terrenes urban os abandonados. 

Todavia, 6 bem provivel que nao haja vegetate que con- 
sista inteiramente em uma unica forma de crcscimcnto. Toda 
vegeta^o contdm uma mistura, um cspectro, das formas de 
vida de Raunkiacr. A composi^So do cspectro em qualqucr 
hibitat cm particular permite aos ecdlogos realizar uma des- 
cri^So resumida de sua vcgetai^o. Raunkiacr comparou tais 
espectros com um “cspectro global” obtido por amostragem a 
partir de um comp£ndio de todas as espdeies conhccidas cm 
sua Cpoca (o Index Kewcnsii), distorcido pelo fato de que os 
trdpicos cram, c ainda continuant, relativamente incxplora- 
dos. Assim, por cxemplo, reconliecemos uma vegeta^o do 
tipo chaparral quando a vemos no Chile, na Australia, na Ca¬ 
lifornia ou cm Greta, porque os espectros de formas de vida 
s&o similares. As taxonomias detalhadas de suas floras e faunas 
poderiam apenas enfatizar o quanto elas sfro diferentes. 

As &unas s^o considcradas estreitamente vinculadas is flo¬ 
ras, o que se constata, ao mcnos* na maioria dos herbivoros 
com relagio i sua dicta. Os carnfvoros terrestres distribuem-se 
de forma muito mais ampla do que suas pres as herbfvoras, 
mas a distribui^ao de herbivoros ainda confere aos carnfvoros 
uma ampla ftdelidade cm relagio i vegeta^o. Os botinicos 
tendem a sc empenhar mais na classifica^ao de floras do que 
os zodiogos cm classificar kunas, mas uma tentativa interes- 
sante de classificar faunas comparou os mamiferos de fl ores tas 
na Malisia, no Pan ami, na Australia e no Zaire (Andrews et 
ai y 1979). Eles foram classificados cm carnfvoros, herbfvoros, 
insetivoros e onivoros- tais catcgorias foram subdivididas em 
animais adreos (principalmentc morcegos e raposas-voadoras), 
arboricolas (habitantes de irvores), trepadores e pequenos ma¬ 
miferos de solo (Figura 1.20). A comparable revcla alguns con- 
trastes e semelhanbis fortes. Por cxemplo, os espectros de di- 
versidade ecoldgica para as florestas australian as e malaias fo- 
ram muito similares, apesar de suas faunas serem taxonomica- 
mente distintas -* os mamiferos australianos sio marsupiais, e 
os da Malisia sio placentdrios. 

1.6 A diversidade dos ajustes dentro das 
comunidades 

Embora um tipo particular de organismos seja caracterfsti- 
co de uma situaqio ecoldgica peculiar, 6 bem provivel que 
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FIGURA 1.19 Os desenhos na parte superior da figura representam a variedade de formas vegetats distinguidas por Raunkiaer, com base na 
localizagao de suas gemas {mostradas em negrito). Abaixo, estao os espectres de formas de vida para cinco biomas diferentes, As barras 
coloridas mostram a percentage m da flora total que £ composta de e species com cad a urn a das cinco formas de vida diferentes. As barras em 
cinza representam as proporgoes das varias formas de vida na flora mundral, para comparagao (de Crawley, 1986). 


eie seja apenas uma parte de uma comunidadc divcrsiflca- 
da de cspdcics. Por isso* uma andlisc satisfatdria deve mais 
do que identificar as scmcllian^as que permitem aos orga- 
nismos viver no mesmo ambientc - 6 preciso tambem ten- 
tar explicar por que espdeies que vivcm no mesmo ambien- 
te apresentam, muitas vezes, tantas diferen^as. At£ ccrto 
ponto, cssa “explanagao” de divers id ade 6 um cxcrcfdo tri¬ 
vial. Mao clicga a surpreender que uma planta utilizando 
luz solar, um fungo vivendo sobre a planta, um herbivoro 
predaudo a planta c um vermc paras i to vivendo cm um 
Jacrbfvoro coexistam na mesma comunidadc. Por outro iado, 
a maioria das comunidad.cs tambdm coutdm uma varieda¬ 


de de csptteics diferentes, todas cstruturadas e vivendo (ao 
menos supcrficialmcnte) de maneira bastante scmclhantc. 
Existcm vdrios elementos em uma explana^&o para cssa di- 
versidade. 

1,6.1 Os ambientes sao heterogeneos 

Na natureza, n&o existcm ambientes Komogeneos. Mesmo uma 
cultura de microrganismos homogcncizada por agitato con- 
tfn.ua t hctcrog£nea, porque cla tern um limitc — as paredes do 
rccipicnte da cultura e os microrganismos com frcqii£ncia 
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sc subdividem cm duas formas: uma que fica. adcrida is pare- 
dcs c outra que permanece livre no mcio de cultura. 

O gran dc hctcrogencidade de um ambientc depende da 
escala do organismo que o pcrccbc. Para uma semente dc 
mostarda, um grlo de solo 6 uma mo man ha; para uma lagar- 
ta 3 uma folha pode representar a dicta da vida inteira. A gcr- 
mina^ao dc uma semente i sombra de uma folha podc ser 
inibida, e uma semente que sc cncontra fora da influ£ncia da 
sombra podcri germinar livremcntc. Ao observador humano 3 
o que aparece como um ambientc homog£nco 3 para um orga¬ 
nismo dentro dele podc ser um mosaico do intolcrivel c do 
adequado. 

Pode tamb^m tratar-sc dc gradientes no espaqo (p. cx. 3 al¬ 
titude) ou no tempo. Estc iMtimo podc ser rftmico (como os 
ciclos didrios c saxonais), dirccional (como a acumuJa^o de 
um poluente cm um lago) ou crritico (como queimadas 3 tem- 
pcstadcs dc granisco c tufoes). 

A hctcrogencidade manifosta-se repetidas vexes nos capf- 
tulos subseqilcntcs - cm parte pel os desafios que ela impoc 
aos organismos cm movimento de mancha para mancha (Ca- 
pftulo 6) 3 cm parte por causa da variedadc dc oportunidades 
que da proporciona para diferentes espdcics (Capftulos 8 e 
19) c cm parte porque cl a pode altcrar comunidadcs pcla in¬ 
terrupt do que scria uma marcha constante para um estado 
dc cquilfbrio (Capftulos 10 e 19). 


1.6.2 Pares de especies 

Conforme ji observamos, a exisfoncia de um tipo de organis¬ 
mo cm uma irea imediatamente a diversifica para outros or¬ 
ganismos. Ao iongo dc sua vida, um organismo podc aumcn- 
tar a diversidadc do seu ambientc* contribuindo com cxcnc- 
mcntos 3 urina 3 folhas mortas e, por fim, com scu corpo mor- 
to. Durante sua vida 3 scu corpo pode servir como um local cm 
que outras esptfoics cncontram scus hibitats. Na verdade* al- 
guns dos ajustes mais fortemente estabelccidos entre organis¬ 
mos c scu ambientc sSo aqucles cm que uma cspfoic dcscnvol- 
veu uma dcpcnd£ncia cm relagio i outra. Isso 6 o que acontc- 
cc cm muitas relates entre consumidorcs e seus alimentos. 
As sfndromcs dc forma, dc comportamcnto e de metabolis- 
mo, cm con junto, restringem o animal dentro do seu estreito 
nicho alimentar c negam a elc accsso ao que podem parcccr 
alimentos alternativos apropriados. AJguns ajustes estreitos sc- 
mclliantcs sio caractcrfsticas das rda^oes entre parasitos c scus 
hospedeiros. As diferentes intera^dcs cm que uma cspdcic 6 
consumida por outra sio temas dos Capftulos 9 a 12. 

Quando duas especies desen volvcr am uma depen d£ncia 
miitua, o ajuste pode ser ainda mais estreito. No Capftulo 13* 
examinaremos tais "mutual ismos" dc forma detalhada. A as¬ 
sociate dc baeforias flxadoras dc nitrog£nio com rakes dc 
leguminosas c as relates* muitas vexes extremamente preci- 
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FIGURA 1.20 Porcentagens de mamfferos 
ftorestais em diferentes categories de habi¬ 
tats quanto a locomogao e ao forrag eio, em 
comunidades: (a) na Mafasia, tod as as areas 
com florestas (161 especies), fb) em flores- 
ta seca do Panama (TO especies), (c) na 
Australia, floresta do Cabo York (50 espe¬ 
cies) e (d) no Zaire, floresta Irangi (96 espe¬ 
cies), G - carnivores; HF - herbivores e fru- 

gr'voros; I = insetfvoros; Q = omvoras; (_) 

- aereos; (_) = arbdreos; (-) - tre- 

padores; (-■-) = pequenos mam if eras de 

solo (de Andrews ef a/,, 1979). 
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sas, cntre insctos polinizadorcs c suas florcs, slo dois bo ns excm- 
plos de mutualismo. 

A cvolu^So para uma tolcrlncia definitiva podc scr produ- 
zida quando- uma populaglo foi cxposta a varia^ocs dos fato- 
res fisieos do ambicnte, como, por cxemplo., uma cstaglo de 
erescimento curta ou um risco grande dc geada ou scca. O 
fator fifsico cm si nlo pode mudar ou sc dcscnvolver como 
resultado da evolu^io dos organismos. Ao contrlrio, quando 
membros de duas csplcies interagem, a mudan^a em cada uma 
dclas produz altcta^ocs na vida da outra, c arnbas podem gerar 
formas selctivas que dirigem a evolu^lo da outra csptfoic. Em 
um proccsso coevoiutivo como esse, a intcra^lo cntre duas 
es paries podc mostrar uma esealada continua. O que observa- 
mos 3 entlo 3 na natureza, slo pares de csp^cics que sc impuisi- 
onaram mutuamente para vias dc especial iza^Lo sempre mais 
estreitas - um a juste cada vci mais fntimo. 

1.6.3 Coexistencia de especies similares 

Assim como nio 6 surpresa que especies com fun^ocs bem 
distintas coexistam dentro da mesma comunidade, as comu- 



FIGURA 1.21 Focas da Antartica, especies similares que coexistent (a) 
media uk Itd/Alamy), (b) Foca caranguejelra (Lobodon carcinopbagus j 
{Omatophoca rossil ) (de Chris Sattlberger/Science Photo Library) e (d) 


nidades tamblm mant£m, cm gcral, uma diversidade dc espl- 
dcs desempenhando fun^des aparentemente similares. As fo- 
cas da Antirtica slo um cxemplo. Acredita-sc que as focas an- 
ccstrais evoluiram no hcmisflrio nortc 3 onde cstlo presentes 
como fosseis do Mioccno, mas um grupo de focas se deslocou 
para Iguas mais quentes do sul c provavcimcntc coloniiou a 
Antirtica no final do Mioccno ou comcqo do Plioccno (111 
ccrca de cinco millides dc anos). Quando das chegaram 1 An¬ 
tirtica, o Oceano Austral possivclmcnte era rico cm alimento 
c nlo possufa os predado res principals, da mesma forma que 
acontece hoje. £ provlvcl que nessc ambiente o grupo tcnlia 
experimentado uma radia^lo evolutiva (Figura 1.21). Por 
cxemplo, a foca Weddell se alimenta cm especial de peixe c 
tern dcnti^lo nao-espedalizada; a foca carangucjeira alimen- 
ta-sc quasc exdusivamcntc dc krill c scus dentes slo apropria- 
dos para esses crustlccos da Igua do man a foca Ross tem 
dentes pequenos e afiados c alimcnta-se principalmcntc de 
calamar pcllgico- a foca leopardo tern dentes gtandes, pontiagu- 
dos e aprccnsorcs e alimcnta-se de uma arnpla variedade dc recur- 
sos 3 incluindo outras focas e 3 em algumas estates, pinguins. 

Essas esplcies competcm cntre si? Esplcies competidoras 
precisam scr diferentes, se elas coexistem? Em caso aftrmativo, 


(b) 



Foca Weddell (Leptonychotes weddeliii) (d ! e Imageshop - zefa visual 
(de Bryan St Cherry Alexander Photography/Alamy), (c) Foca Ross, 
Foca leopardo (Hydrurga leptonyx) (de Kevin Schafer/Alamy). 
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qu^o difcrcntcs clas precis am ser: cxistc algum limite para sua 
similaridade? Espdcics como as focas interagem com uma ou- 
tra, atualmcnte* ou a evolug&o no passado Icvou ^ aus£ncia de 
tais intcraq&cs cm comtinidadcs contemporineas? No Capi- 
tulo 8, voltarcmos a cssas quest6es sobre esp&ncs simiiares 
eoexistentes. 

Podcmos acrcsccntar, contudo, que esp^cies eoexistentes, 
mesmo quando parcccm ser muito simiiares, em gcral diferem 
de mancira sutil - nSo s6 em sua morfologia ou fisiologia, mas 
tambdm cm suas respostas ao sen ambientc e na ftin^o que 
desempenham ua comunidade da qual faaem parte. Dk.-sc que 
os “nichos ccoldgicos” de tais csp<*cics sHo difcrcnciados uns 
dos outros. O conccito de nicho ccoidgico 6 cxplicado nos 
prdximos dois capftulos. 

Resumo 

“Em biologia, riada tern sentido, exccto ^ lua da cvolu^lo", 
Frocuramos* ncstc capftulo, ilustrar os processos pelos quais 
as propriedades de tipos difcrcntcs de esp^cies tornarn possi- 
ve! sua vida em ambientes peculiares. 

Explicamos o significado da adaptaflo evolutiva c da tco- 
ria da evolu^io por sclc^&o natural uma tcoria ccoldgica pri- 
meiramente claborada por Charles Darwin, cm 1859. Por mdo 
da sclc^io natural, os organismos sc ajustam aos scus ambien¬ 
tes por scrcm “os mais aptos entre os disponiveis", ou “os mais 
aptos atd o momento": cles nSo s£o “os mclliorcs imagindveis”. 

A variable adaptativa intra-espedfica podc ocorrcr cm uma 
amplitude dc nivcis: todos representarn um cquillbrio entre 
adaptable local e hibrida^o. Os ccdtipos slio variantes geneti- 


camcntc determinadas entre populates dentro de uma esp^- 
cie que rcEctcm ajustes locals entre os organismos c seus am¬ 
bientes. Polimorftsmo gcndtico 6 a ocorr^ncia simuMnea, no 
mesmo hibitat, de duas ou mais formas distintas. Excmplos 
dram^ticos de cspccialkaqio local tem sido acionados por for¬ 
mas ecolbgicas provo eadas pclo liomcm, cm especial aquelas 
referentes & politico ambiental. 

Descrcvemos os processos de espccia^o* pelos quais duas 
ou mais csp^cics novas slao formadas a partir de uma espdeie 
original, assim como o que sc entende por uma “csp&ic”, cm 
particular uma cspdcic bioldgica. As ilhas proporcionam, de 
maneira incontcstdvcl, o ambientc mais favorivel para a di- 
vcrgfcncia dc populates cm cspecies distintas. 

As csp&ics vivcm cm determinado local por iaz5es que* 
muitas ve^cs, s5d acidentcs da histdria. Tal situa^io foi ilustra- 
da por mcio do examc de padrocs insulates, dos movimentos 
dc massas terrestres no tempo geoldgico, das mudan^as climd- 
ticas - cm especial durante os perfodos glaciais do Pleistoccno 
(c comparamos isso com mudan^as previstas como conseqticn- 
cia do aquecimcnto global cm curso) - c dos conceitos dc 
cvolu^ocs convergentc c paralcla. 

Os diversos biomas terrestres slo revistos c seus equivalcn- 
tes aqudticos abordados brevemente. O conccito de Raunkiacr 
sobre espcctros dc formas de vida, cm especial, dcstaca que 
comunidades ccoldgicas podem scr fundamcntalmcnte scmc- 
lhantesj mesmo quando taxonomicamcntc bem distintas. 

Todas as comunidades comprccndcm uma diversidade de 
csp^cics: uma diversidade de ajustes ao ambientc local. Con- 
tribucm para isso a lietcrogcneidadc ambiental, as intcrafocs 
entre prcdadores c presas, parasitos e hospcdciros e mutualis- 
tas, aldm da cocxist£ncia dc espdeies simiiares. 



Capftulo 2 

Condigoes 


2.1 Introdu^ao 

Para comprccnder a distribuiglo c a abundincia dc uma cspd- 
cic, dcvcmos conbeccr sua. histdria (Capftulo 1), os recurs os 
de que ncccssita (Capftulo 3), as taxas individuals de natalida- 
dc, dc mortaiidadc c de migrate (Capftulos 4 c 6), as suas 
intcragdcs intra e intcrespecfficas (Capftulos 5 c -8 a 13) e os 
efcitos das condigoes ambientais. Estc capftulo trata dos limb 
tcs impostos aos organismos pdas con diodes ambientais. 

Uma conditio 6 um £ator ambicn- 

tai abidtico que influenda no funcio- 
□odem ser , 1 - 

namento de organismos vivos. Os 

exemplos inclucm a temperatura, a 

umidadc rektiva, o pH, a salinidade e 

a concentrate dc poluentes. A temperatura, a umidade e o 

pH do solo., por cxcmplo, podem scr alterados sob o dosscl de 

uma fiorcsta. Pordm, ao contrdrio dos recursos, as condigoes 

n^o sSo consumidas ou csgotadas pefos organismos. 

Para algumas condigoes, podemos cstabelcccr uma con- 
centraou nfvei dtimo, cm que um organismo cxibc um 
desempenho mdsdmo, com sua atividadc diminuindo nos nf- 


veis mais baixos e mais altos (Figura 2.1a). Todavia, devemos 
definir o que consideramos ‘mcllior desempenho”. Do ponto 
dc vista evolutive, condiqdcs “btimas” s^o aqudas sob as quais 
os indivfduos deixam mais dcsccndentcs (sao os mais aptos), 
mas, na prdtica, muitas vezes 6 impossfvcl dctermind-las, por- 
que as mcdigocs da eficdcia bioldgica deveriam ser feitas por 
virias gcragocs. Em ycl disso, com frcqii£ncia medimos o efeito 
das condigoes sobre algumas propriedades-chavc, como a ati- 
vidade dc uma cmdma, a taxa dc rcspirato de um tecido, a 
taxa dc crescimento dc indivfduos ou a sua taxa dc reprodu- 
to. No cntantOj o efeito da vari&t° das condigoes sobre cssas 
diferentes propriedades muitas vesces nlo serd o mesmoj os 
organismos gcralmcntc podem sob reviver cm uma gam a mais 
arnpla dc condigdes do que Ihcs 6 permitido para crescer ou sc 
rcproduxir {Figura 2. la). 

A forma exata da curva dc resposta dc uma cspdcic varia dc 
condito para condito. A forma general kada de resposta, 
mostrada na Figura 2.1a, d apropriada para condigoes como 
temperatura c pH, para as quais existc um continuum de um 
nfvei adverse oulctal (p. ex., congclamcnto ou condigoes muito 
dcidas), passando por nfveis favorivcis da condigSo ate chcgar 
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FIGURA 2.1 Curvas ilustrando os efeito s de uma sdrie de condigoes ambientais sobre a sobrevivencia (S), o crescimento (C) e a reprodugao 
(R) do indivfduo. (a) As condigoes extremes sao letais; as condigoes menos ext re mas impedem o crescimento; apenas as condigoes otimas 
possibilitam a reprodugao. (b) A condigao e letal apenas em intensidades altas; ainda se aplica a sequencia reprodugao-crescimento-sobrevi¬ 
vencia. (c) Semelhante a (b), mas, do mesmo modo que um recurso, os organismos necessitam da condigao em concentragoes baixas. 
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novamentc a um nfvel advcrso on letal no outro cxtrcmo (dano 
por calor on alcalinidadc cxccssiva). Todavia* cxistcm muitas 
condigftes ambicntais para as quais a Figura 2.1b i uma curva 
dc rcsposta mais apropriada - por cxcmplo, a maioria das to- 
xinas* emissSes radioativas c polucntcs qufmicos* cm quc uma. 
baixa intensidadc on concentragao da condigiao n&o tcm um 
efeito detec tdvel* cnquanto um incremento comcga a causar 
dan os c um incremento ainda maior pode ser Ictal. Existe tarn- 
bdm nma forma difercntc dc rcsposta Iks condigocs qnc slo 
tdxicas cm nivcis altos* mas essentials para a crcscimcnto cm 
nivcis baixos (Figura 2.1c). Essa 6 a situag&o para o clorcto dc 
sbdio - um recurso essential para animais, mas Ictal cm con- 
centragocs altas - c para muitoa clcmcntos quc slo micronu- 
tricntcs eascnciais ao crcscimcnto dc plantas c animais (p. cx.* 
cobrc* tinco c mangands), maa quc podcm tornar-se Ictais cm 
conccntragdcs maia altas* &s vezes cauaadaa por poluigao in¬ 
dustrial. 

Neatc capftulo, considerarcmos as tcspoataa a tcmpcratura 
muito mais detalhadamcnte do quc outras condigocs* poia da 
6 a condigSo maia importantc para aa vidas dos organismoa, c 
muitaa das generalhtagocs qnc fa^emos a So rclcvantcs para aa 
ontraa condigoes. Antes dc retorn ar a tcmpcratura, considcra- 
remos tambdm uma gama dc outras condigocs = cm eapccial 
os polucntcs -* devido aos acua cfcitoa aobre o aquecimcnto 
global. Iniciarcmos* todavia* cxplicando a estrutura dentro da 
qual cada uma dess as condigocs deve acr comprccndida: o ni¬ 
cho ccoldgico. 

2.2. Nichos ecologicos 

A cxpressSo nicho ecolvpco frcqiientemcntc C malcomprecndi- 
da c mal-cmprcgada. Ela 6 muitas vcecs usada dc mancira im- 
precisa para dcscrcver o tipo dc lngar ondc um organismo vivc* 
co mo na fraac: “As florcstas a So os nichos dos pica-paus”. En- 
tretanto, catritamcntc falando, ondc o organiamo vivc 6 o sen 
hdbitat. Um nicho nSo 6 um local* maa uma idtia: um resumo 
daa tolcr&ncias e ncccsaidadcs dc um organismo. O hdbitat dc 
um organ ismo intestinal scria o canal alimentar dc um ani¬ 
mal; o hdbitat dc um affdco podcria acr um jardim; o hdbitat 
dc um peixe podcria acr um lago inteiro. Cada hdbitat* no 
entanto* proportion a muitos nicho a diferentes: muitos outros 
organ ismos tambdm vivcm no intestine* no jar dim ou no lago 
- c com estilos dc vida complctamcntc diferentes. A palavra 
nicho comcgou a ganhar ana conotagio cicntffica atual quan- 
do Charles Elton cscrcvcu* cm 1933* quc o nicho dc um orga¬ 
niamo 6 o acu mo do dc vida “no sentido quc falamos dc ocu- 
pagoes on empregos ou profissocs cm uma socicdade huma- 
na’\ O nicho dc um organismo comcgou a ser usado para dcs- 
crevcr como* cm vez; dc ondc* um organismo vivc. 

O conccito moderno dc nicho foi 
dimens5es do propoato por Evelyn Hutchinson cm 

1957 c sc rcfcrc is manciras pclaa quaia 
a toicrincia c a ncccssidadc intcragcm 
na definigSo dc condigocs (Capftulo 2) c recursos (Capftulo 


3) necessities a um indivfduo ou uma espr-cie* a fim dc cum- 
prir acu modo dc vida. A tcmpcratura* por cxcmplo* limita o 
crcscimcnto e a reprodugio dc to dos oa otganismos* maa or¬ 
gan ismos distintos tolcram faixaa diferentes dc tcmpcratura. 
Essa faixa 6 uma dimensdo dc um nicho ccoldgico do organis¬ 
mo. A Figura 2.2a mostra como espdeies dc plantas variam 
nessa dimens So do scu nicho: como clas variam na faixa dc 
temperaturaa cm quc podcm sobreviver. Pordm, cxistcm mui¬ 
taa dimcnsocs do nicho dc uma cap^cic - aua tolcrincia a vd- 
rias outras condigdea (umidadc rclativa 3 pH, vclocidadc do 
vento* fluxo da igua* etc.) c sua ncccssidadc dc recursos varia- 
dos. Evidentemente, o nicho real dc uma cspticic deve ser 
m w/frdimen a ional. 

£ ficil visual iitar oa cstdgios iniciais o h i p e rvolum e 

dc construgio dc um nicho multidi¬ 
mensional. A Figura 2.2b iluatra o 

modo pclo qual duas dimcns6cs dc um nicho (tcmpcratura c 
salinidade) juntas definem uma drea, quc d parte do nicho dc 
um camardo-da-arcia. Trds dimen ad cs* como tcmpcratura* pH 
c disponibilidadc dc um determinado alimento* podcm defi- 
nir um nicho com um volume (Figura 2.2c). Na realidade* 
considcra-ac um nicho como um hipervolume n-dimcmkmaL 
cm quc n 6 o mimero dc dimcnsocs quc o constitucm. £ diff¬ 
er! imaginar (c impossivcl dclincar) um diagrama dc um nicho 
mais realists Contudo, a v era do tridimcnsinal simplificada capta 
a iddia do nicho ccoldgico dc uma espdeie. Ela d definida pclos 
limites ondc pode viver* crcsccr c sc rcprodtndr* ficando claro quc 
o nicho d um conccito* cm vce dc um local. Esse conccito tor- 
nou-se um dos pilarcs do pensamento ccoldgico. 

Dcadc quc um local seja caractcrizado por condig6ca den¬ 
tro dc limites accitdveis e* aldm diaso, contend a todos os rc- 
cursos ncccssdrios a uma cspdcic* csta pode potcncialmcntc 
nele ocortcr c persistir. Dc qualquer modo* para quc isso aeon- 
tega, devem ser conaidcrados doia outros fa to res. Primeiro, a 
cspdcic deve ser capai dc cheg^r ao local* c isso depende do 
scu podcr dc colonizagSo c da dist^ncia dcsac local. Segundo* 
sua ocorrdncia pode acr impossibilitada pcla agSo dc indivf- 
duoa dc outras cspdcics quc compctcm com ela ou aio acus 
prcdadorcs. 

Em geraf, uma cspdcic tcm um m- nictlos fundamentB | 
cho ccoldgico mais amplo na auadn- e efetivo 
cia dc compctidorcs e prcdadorcs do 
que na presenga deles. Em outras palavras* a cspdcic pode 
man ter uma populag&o vidvcl sob certas combinagocs dc con- 
digoes c recursos* dcadc quc cstas n^o aejam afetadas por ini- 
migos dc mancira adversa. Isso levou Hutchinson a fazer a 
distinglio entre niclios fundamental e efetivo. O primeiro dcs- 
crcve as potcncialidadcs totais dc uma cspdcic; o segundo* o 
cspcctro mais fimitado dc condigdcs c recursos quc permitem 
permandneia da cspdcic* mesmo na presenga dc compctidorcs 
c prcdadorcs. Nichos fundamental c efetivo rcccbcr&o mais 
atcng&o no Capitulo 8* quando examinarmos a compctigSo 
intcreapecffica. 

O rcstantc dcate capitulo trata dc algumas dimcnsocs das 
condig6cs mais importantes dos nichos* comcgando com a 
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FIGURA 2,2 (a) IMicho de uma dimensao, Faixa da temperatura na qua! diversas espdcies vegetais dos Afpes Europeus podem atfngir a 
fotossfntese Ifquida com bafxas intensrdades de radia^ao (70 W m -2 ) (de Pisek et a/., 1973), (b) Nidho em duas dimensoes para o camarao-da- 
areia (Crangon septemspinosa ), mostrando o destino de fSmeas portando ovos em agua aerada, em uma faixa de temperatures e salinrdades 
(de Haefner, 1970). (c) Nicho diagramatico em tres dimensoes para um organismo aquatico, mostrando um volume definido pela temperatura, 
pelo pH e pela disporviPidade de alimento, 


temperatura; o capftulo seguinte examine os recursos, que adi- 
cionarn outras dimensoes deles prdprios. 

2.3 Respostas dos individuos a temperatura 
2.3.1 O que queremos dizer com “extremo"? 

Parecc mnito natural dcscrcver ccrtas con diodes ambientais 
como l 'extrcmas” 3 “severas”, “propidas® on “estressantes”. Pode 
parecer dbvio quando as eondiqocs siio “extrema/: o calor do 
meio-dia de um deserto* o frio do Inver no antirtico, a con- 
centra^lo de sal do Great Salt Lake. Por^m 3 isso significa ape- 
nas que cssas condiqocs s£o extremas para w<fr 3 dadas as nossas 
particulates caractcristicas c tolcrlncias fisioldgicas. Para os cac- 
tosj. nlo hi nada extremo quanto is condi(jocs dest^rticas em 


que elcs evoluitam; nem os redutos gelados da Antittica const!- 
tucm um ambiente extremo para os pingiiins (Wharton, 2002). 
£ tambdm fidl e perigoso para o ccdlogo admitir que todos os 
outros organismos sentem o ambiente da mesma mancira que os 
seres liumanos. Scm duvida, esse professional deveria tenter ver o 
ambiente com “olho de verme” ou “olho de planta”: cnxctgar o 
mundo como os outtos o enxergam. As paiavras emotivas, como 
severe ou propfcio 3 e mesmo as rclativas, como quente c frio f 
deveriam scr usadas com muita cautela pcios ccologistas. 

2.3.2 Metabolismo, crescimento, 
desenvolvimento e tamanho 

Os individuos respondem k temperatura esscncialmcntc da 
mancira mostrada na Figura 2.1a: fun^So prejudicada e 3 por 
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FIG UR A 2,3 Taxa de consume de oxigenio do be sou ro-da-batata ( Lep - 
tinotarsa decemineata), que duplica para cad a elevagao de 10*C aci- 
ma de 2Q Q C, mas aumenta men os rapidamente em temperaturas mais 
altas (de Marzusch, 1952). 


efeitos exports noais fi m, morte nos cxtrcmos superior e 

da temperatura inferior (discutido nas Scg6cs 2.3.4 c 

:: reagoes 2.3.6), com uma amplitude funcional 

me a mas entre os cxtrcmos, dcntro da qual sc 

situa um 6timo. Isso t rcsponsdvel, cm parte, simplcsmcnte 
por mudangas na eficicia mctabdlica. Para cada 10 D C dc ele- 
vagSo da temperatura, por cxcmplo, a taxa dc processes biold- 
gicos eimmdticos muitas vezes quase duplica c, assim, aparcce 
como uma curva cxponcncial (Figura 2.3). Esse aumento 6 
produzido porque a temperatura alta aumenta a velocidadc de 
movimento molecular c acelcra as reagocs qufmicas. O fator 
pclo qual uma rcag£o muda cm uma faixa de 10°C 6 refcrido 
como Q 10 : uma duplicate aproximada significa Q 10 =* 2. 

Para um ecdlogo, no entanto, os 
efeitos sob re reagocs quimicas indivi¬ 
duals S &0 provavclmente me nos im- 
portantes do que os efeitos sobre ta¬ 
xas de ercscimcnto (aumento de mas- 
sa), sobre taxas dc dcsenvoivimento 
(progrcsslo atravds dc cstigios do ri¬ 
el o de vida) c sobre o tamanho corporal Final, jd que, confor- 
me se discutiri no Capftulo 4, esses tendem a governar as ati- 
vidades eeolbgicas centrals de sobreviv£ncia, de reproduglo e 
de movimento. E quando rclarionamos as taxas de crcsrimcn- 
to c desenvolvimcnto de organismos com a temperatura, cons- 
tata-sc muitas vezes uma extensa faixa sobre a qual existem, 
quando muito, apenas 1eves desvios da lincaridade (Figura 2.4). 

Quando a rciagSo entre ercscimcnto c desenvolvimcnto 6 
efetivamente linear, as temperaturas experimentadas por um 


efeitos 
efetivamente 
lineares sobre 
taxas de 
crescimento e 
desert votvimento 


organismo podem scr resumidas cm conceito grau-dia 
um unico valor, muito titil, o ntimero 
dc “graus-dia". Por cxcmplo, a Figura 2.4c mostra que a 15°C 
(5,1 U C arima do limiar dc desenvolvimcnto dc 9,9 D C), o 4ca- 
ro predatdrio, Amblyseius caUfirnicm^ leva 24,22 dias para se 
dcsenvolvcr (ou seja, a proporgHo do seu desenvolvimcnto to¬ 
tal alcangado a cada dia foi 0,041 [= 1/24,22], mas prerisa dc 
apenas 8,18 dias para se dcsenvolvcr a 25°C (15,1 U C arima do 
mesmo limiar). Portanto, em ambas as temperaturas, o desen- 
volvimento nccessita de 123,5 graus-dia (ou, mais apropria- 
damente, "graus-dia arima do limiar”), isto 24,22 x 5,1 = 
123,5, c 8,18 x 15,1 = 123>5. Essa £ tambrin a ncccssidadc 
para o desenvolvimcnto do dcaro cm outras temperaturas den- 
tro de uma amplitude nao-letal. NSo sc pode dizer que tais 
organismos cxigem um tempo definido para sc dcsenvolvcr. 
O que eles cxigem uma combinagio dc tempo e temperatu¬ 
ra, muitas vezes referida como “tempo fisioldgico”. 

As taxas de crescimento c de de¬ 
sen vol vimento, juntas, determinant o regrtt temperature- 
tamanho final de um organismo. Por 
cxcmplo, para uma determinada taxa 
dc crescimento, uma taxa mais rdpida dc desenvolvimcnto con- 
duzird a um tamanho final menor. Em conscqifeneia, se as 
respostas de crescimento e desenvolvimcnto a variagocs da tem¬ 
peratura ndo s^o as mesmas, a temperatura afetari tambdm o 
tamanho final. Na realidade, cm gcral o desenvolvimcnto se 
processa mais rapidamente com a temperatura do que o cres¬ 
cimento, de forma que, para uma gama muito ampla dc orga¬ 
nismos, o tamanho final tende a deeresccr com a elevagio da 
temperatura: “regra temperatiira-tamanho” (ver Atkinson et 
al. t 2003). A Figura 2.5 mostra um cxcmplo para protistas 
unicclulares (72 conjuntos de dados de habitats marinho, sa- 
iobro e dc dgua doce): para cada 1 °C dc aumento da tempera¬ 
tura, o volume celular final deercsccu cm cerca de 2,5^0. 

Esses efeitos da temperatura sobre o crescimento, o desen- 
volvimcnto e o tamanho podem scr tambdm dc importancia 
pritica, aldm do valor rientffico. Cada vez mais, os ccdlogos 
s^o soliritados para fazer prcdiqQcs. N6s podemos querer sa¬ 
ber que conscqii£ncias terd um aumento de 2 U C, rcsultante 
do aquecimcnto global (ver Segao 2.9.2). Ou, por cxcmplo, 
po demos querer cn tender o papel da temperatura nas varia- 
g6cs sazonais, intcranuais e gcogrdficas da produtividadc de 
ccossistemas marinhos (Blackford 2004). Nio podemos 
nos permitir aceitar relagdes cxponcnciais com a temperatura, 
sc elas s£o realmente lineares, ncm ignorar os efeitos dc mu- 
dan gas no tamanho do organismo sobre seu papel em cornu- 
nidades ecoldgicas. 

Talvca tnotivado pek ncccssidadc „ a depend§r1cia da 
dc ser capaz dc cxtrapolar do conhed- temperatura e 
do para o desconheeido e tamb^m universal'? 
apenas por querer descobrir prinefpios 

fundamentals de organizagSo que governam o mundo ao nos- 
so redor, tem surgido tentativas dc descobrir regras uni vers ais 
dc dcpend^ncia da temperatura. Isso Valeria para o prdprio 
metabolismo c para taxas de desenvolvimcnto, ligando todos 
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FIGURA 2.4 Relates efetivamcnte line ares entre as taxas de crescr- 
mento e de desenvolvimento e a temperature. (a) Crescimento do 
protista Strombidinopsis multiauris (de Montagnes et a/., 2003). (b) 
Desenvolvimento do ovo no besouro Oulema duftschmidi [de Severini 
et a/., 2003). (c) Desenvolvimento, do ovo ao rndividuo adulto, no aca- 
ro Amblysefus califomicus (de Hart et a!,, 2002), As escalas verticals 
em (b) e (c) representann a proporgao do desenvolvimento total alcan- 
gado em urn dia, em tempenatura correspondente, 


os organismos, por mcio de grada^o de tais dependencies, 
com aspectos do tamanho corporal (Gillooiy et al. t 2001, 
2002). Outros autorcs t£m sugcrido que tais generaliza^des 



FIGURA 2.5 A regra temperatura-tamanho (o tamanho final diminur 
com o aumento da temperatura) ilustrada em protistas (65 con juntos 
de dados com bin ados). A escala horizontal mede a temperatura como 
um desvio de 15°C, A escala vertical mede o tamanho padronizado: a 
diferenga entre o volume celularobservado e o volume celulara 15 G C, 
drvidida pelo volume celular a i 5 G C. A inclinagao da linha de regres- 
sao media, que deve passar pelo ponto (0,0), foi -0,025 (SE, 0,004); o 
volume celular decresceu cerca de 2,5% para cada aumento de 1 c C 
(de Atkinson et al., 2003). 


podcm ser uma rtf/^implificagao, cnfatizando, por cxemplo, 
que caractcrfsticas dos organismos, como taxes de crcscimcn- 
to c desenvolvimento, siio dcterminadas n&o apcnas pek de- 
pcnd£ncia das rca^ocs quimicas individuals em relagSo k tem¬ 
perature, mas tambcm pela disponibilidadc de reeursos, sua 
taxa de difusUo do ambientc para tccidos metabolizantcs, etc. 
(Rombough, 2003i Clarke, 2004). £ possivcl que haja cspaqo 
para a cocxist£ncia de genetaliza£5es amplas cm grande escala 
c rclaqdcs mais complexes cm nivcl de cspdcics (subordinadas 
a tais gencralizageics). 

2.3.3 Ectotermicos e endotermicos 

Muitos organismos t£m uma temperatura corporal que difere 
pouco da do seu ambientc. Um verme parasito no intestino 
de um mamffero, um mictMio fiingico no solo c uma esponja 
no mar adquirem a temperatura do mcio em que vivem. Os 
organismos terrestres, expostos ao sol c ao ar, s&o diferentes, 
pois podcm adquirir calor diretamente, pela absor^io da ra¬ 
diate solar, ou refrigerar-sc mediante o calor latcntc de eva¬ 
porate da igua (a Figura 2.6 mostra as rotas tfpicas de intcr- 
cimbio de calor). Divcrsas propriedades fixas podcm garantir 
temperaturas corporals mais devadas (ou mais baixas) do que 
as temperaturas do ambientc. Por cxemplo, as follias brilhan- 
tes ou pratcadas de muitas plantas de deserto refletcm a radia- 
to que poderia provocar seu aquccimento. Os organismos 
mdveis possucm um certo controle da sua temperatura corpo¬ 
ral, pois cles S &0 capazcs de buscar ambientes mais quentes ou 
mais frios, como quando um lagarto prefere sc aquecer ex- 
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FIGURA 2.6 Diagrams esquemStico das ro¬ 
tas de- intercambio de calor entre urn ecto- 
termrco e diverse s aspect os fisicos do seu 
ambiente (de Tracy, 1976; de Hai ns worth, 
1981), 
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pondo-sc ao sol sob tic uma rocha quctitc on procura a sombra 
para cscapar do calor. 

Etitrc os macros, cxistcm exemplos de aumcnto das tem¬ 
peraturas corporais mcdiante o controle do trabalho muscu¬ 
lar, como acontccc quando as mamangavas clevam sua tempe¬ 
ratura corporal pci a vibrag&o dos miisculos rcsponsdvcis pelo 
v6o. Os insctos socials, como as abcihas e os cupins, po- 
dcm coutrolar c regular a temperature das suas colbnias 
com extraordindria preeisdo termostdtica. Mcsrno algumas 
plantas (p. ex.. Philodendron} usam o calor mctabdlico para 
manter a temperatura das florcs rek.tivam.ente constantc; aves 
e mamiferos, cvidcntcmcntc, usam calor mctabdlico quase todo 
o tempo, para manter a temperatura corporal aproximada- 
mente constantc. 

Uma distingio important, portanto, 6 a quo se cstabclece 
entre endotfrmkoSy que rcgulam sua temperatura pela produ¬ 
ce dc calor dentro de scus prbprios corpos, e ectokrmicoSi 
que dependem dc fontes externas dc calor. Essa distingiao, po- 
rdm, Mo 6 completamente prccisa. Como ji observamos, al^m 
dc aves c mamiferos, cxistcm tambdm outros tdxons que utili- 
zam scu prdprio calor para regular a temperatura corporal, 
mas apenas por periodos limitados, c cxistcm aves c mamife- 
ros que reduzem ou suspendem suas capacidades endotdrmi- 
cas quando as temperaturas slo muito extremas. Em particu¬ 
lar, muitos animals cndotdrmicos escapam de afguns dos cus- 
tos da endotermia por hibernagdo durante as estates mais 
frias: nesses periodos, clcs se comportam quase como ectotdr- 
micos. 


endotermicos: 
regulagao termica, 
mas com um 
custo 


Aves c mamiferos cm gcral man- 
t£m uma temperatura corporal cons¬ 
tantc entre 35 c 40 LJ, C e, portanto, cles 
tcndcm a perder calor na maioria dos 
ambientes. Entretanto, essa perda 6 
reduzida por isolamento cm forma dc pclagem, de penas e de 
gordura e pelo controle do fluxo sangiiinco prdximo i super- 
ficic da pclc. Quando 6 ncccssdrio elevar a taxa de perda de 
calor, isso tambdm podc scr obtido pelo controle do fluxo san- 


giifneo superficial e por outros mecanismos utilizados pel os 
cctotdrmicos, como o arquejo e a simples cscolha de um habi¬ 
tat apropriado. To dos esses mecanismos e propriedades juntos 
confcrcm aos organ ismos endotdrmicos uma capacidade con- 
siderdvcl (mas Mo perfeita) para regular sua temperatura cor¬ 
poral. O beneffeio obtido 6 uma constincia de desempenho 
prdximo ao dtimo. Como conscqiidncia, cles t£m um grande 
gasto de energia (Figura 2.7) e, assim, uma nccessidade muito 
grande dc alimentos para proporcionar tal energia. Em uma 
cert a amplitude tdrmica (a zona termoneutra), um endoter- 
mico con some energia cm uma taxa basal. Pordm, sob tempe¬ 
raturas ambientais cada vcz mais acima ou abaixo dcssa zona, 
o cndotdrmico consomc cada vcz mais energia para manter 
uma temperatura corporal constantc. Mcsrno na zona termo¬ 
neutra, contudo, um cndotdrmico cm gcral consomc energia 
com muito mais rapidez do que um ectotdrmico de tamanho 
compardvel. 

As respostas de cndotdrmicos c ectotdrmicos a temperatu- 
ras cm alteragilo, portanto, Mo slio tdo diferentes como po- 
dem parecer k primeira vista. Ambos corrcm o risco de morte 
por cxposiqdcs, ainda que curtas, a temperaturas muito baixas 
c por exposigao mais prolongada a temperaturas modcrada- 
mente baixas. Ambos possuem uma temperatura ambicntal 
dtima e limites letais superiores e infcriorcs. Hd tambdm cus- 
tos para ambos quando vivcm sob temperaturas afastadas do 
dtimo. Para o cctot^rmico, esses custos podem rcprescntar cres- 
cimento e reproduce mais lentos, movimento lento, incapa- 
cidade de cscapar dc prcdadores c lentidao na busca de ali- 
mento. Por An, para o cndonhmico, a manutcngiio da tempe¬ 
ratura corporal custa energia, que poderia scr usada para cap- 
turar mais presas, produzir e nutrir mais dcsccndentes ou es- 
ca.par de mais prcdadores. Existcm tamb^m custos do isola- 
mento (p.ex., gordura nas baicias, pclagem nos mamiferos) c 
mcsrno custos na mudanga do isolamento entre cstagocs. Tem¬ 
peraturas de apenas poucos graus acima do 6timo mctabblico 
cstSo sujcitas a sc tornarem letais tanto para endotAmicos 
quanto para ectottirmicos (ver Seg^o 2.3.6). 
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FIGURA 2.7 (a) A produgao termostStica de calor por um endotfirmico e constante na zona termoneutra, isto £, entre b, a temperature cn'tica 
inferior, e c, a temperature crftica superior. A pro dug ao de calor aumenta,, mas a temperature corporal permanece constante k medida que a 
temperatura ambiental decresce abarxo de b, ate que a produgao de calor alcance uma taxa maxima possivei a Lima temperatura ambiental 
barxa. Abaixo de a, tanto a produgao de calor como a temperatura corporal diminuem. Acima de c, a taxa metabolica, a produgao de calor e a 
temperatura corporal aumentam. Portanto, a temperatura corporal permanece constante no intervalo de temperatures ambientais entre a e c 
(de Hainsworthj 1981). (b) Efeito da temperatura ambiental sob re a taxa metabdlica (taxa de consume de oxrgenio) do esquilo-iistrado (Tam/as 
striatus). tc - temperatura corporal. Observe que entre 0 e 3Q°C o con sumo de oxrgenio diminui quase linearmente a medida que a temperatura 
aumenta. Acima de 30 c, C, um aumento posterior da temperatura tern um efeito pequeno ate proximo a temperatura corporal do animal, quando 
o consume de oxigenio aumenta novamente (de Neumann., 1967; Nedgergaard e Cannon, 1990), 


Embora seja dificil justifies cssa 
iddia* 6 tentador considcrar os ecto- 
ttfrmicos como 'primitives* c os cn- 
dot^rmicos como ten do adquirido 
controie “avangado* do scu ambientc. 
A maioria dos ambientes 6 habitada por comunidadcs mistas 
de animals cndottfrmicos c ectotdrmicos. Isso inclui alguns dos 
ambientes mats quentes - p. ex., deserto com rocdorcs e lagar- 
tos - e alguns dos mais frios - margens da plataforma de gelo 
da Antirtica com pingiiins c balcias, juntamente com peixes e 
krill. De modo gcral, podemos dizer que o contrast*; 6 entre a 
estrat^gia de alto custo/afto benefifeio dos cndottfrmicos e a 
cstratdgia de baixo custo/baixo benefifeio dos cctotdrmicos. Po- 
r&n, sua cocxist£ncia nos disc, que arnbas as cstrat^gias, cada 
uma ao scu modo, podem “fazer trabalhar*. 

2.3.4 A vida a temperaturas baixas 

A maior parte do nosso planeta ftca abaixo de 5 D C: “o frio 6 o 
inimigo mais violcnto e mais comum da vida sobre a Terra* 
(Franks et aL> 1990). Mais do que 70% do planeta 6 coberto 
com ^gua do mar - na maior parte* trata-sc de ocean o pro fun- 


do com uma temperatura constante de cerca de 2°C. Sc in- 
cluirmos as calotas glacials polar cs, mais dos que 80% da bio- 
sfera 6 permanentemente fria. 

Por definigiOj to das as temperatu- 
ras abaixo do dtimo sio prejudiciais* dano por 

mas cxiste* cm gcral* uma ampla faixa esfriamento 

tdrmica que n&o causa dano ffsico c 

na qual quaisquer cfeitos sEio totalmcnte reversfveis. Entretan- 
to, cxistcm dois tipos complctamcntc distintos de danos cau- 
sados por temperaturas que podem ser lotais, tanto para os 
teeidos como para os organismos: esfriamento e congclag&o. 
Muitos org^nismos sofrem danos quando expostos a tempera- 
turas baixas, embora acima do ponto de congelag£o - o que se 
denomina “dano por esfriamento*. Os frutos da banana cscu- 
reccm c amadurecem apds cxposigHo a temperaturas de esfria¬ 
mento, e muitas esp^cics da floresta tropical s&o scnsivcis ao 
esfriamento. A natureza do dano 6 obscura, embora parega 
cstar associada k perda da pcrmcabilidade da membrana e k 
pcrda de fons especfficos, como o cdlcio (Minorsky, 1985). 

Temperaturas abaixo de 0°C podem ter consequ^ncias ££- 
sicas c quimicas letais, ainda que nem sempre se forme gelo. A 
%ua pode “superesfriar* atd atingir temperaturas prdximas a 
-40^0 e permancccr sob forma liquida instiveT cm que suas 


ectotdrmioos e 
endot£rmicos 
coexistent: as 
duas estretbgias 
*fazem trabalhar" 
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propricdadcs frsicas podcm mudar de mancira biologieamcn- 
tc significativa: sua viscosidadc aumenta, sua taxa dc difuslo 
dccrcscc c scu grau dc ionizaglo diminui. Dc fato, o gclo rara- 
mcntc sc forma cm um organismo afo quc a temperatura caia 
virios graus abaixo dc 0°C. Os corpus fluidos pcrmancccm 
cm um estado dc supcresfriamento, afo quc o gclo sc forme dc 
repentc ao rcdor dc partfeulas quc atuam como miclcos. Como 
conscqifoncia, aumenta a oonccntraglo dc solutes na fasc H- 
quida remaneseente. £ muito raro sc formar gclo dentro dc 
cbluias, o quc,, quando acontece, 6 inevitavelmetite Ictal; a con- 
gel agio da Igua cxtracclular 6 um doa fatores que impede a 
formaglo dc gclo dentro das cblulas (Wharton, 2002), jl quc 
a Igua 6 rctirada da cblula e os solutos no citoplasma (c nos 
vacdolos) sc tornam mais concentrados. Os efcitos da oongc- 
laglo slo, portanto, principalmcntc osmorrcguladores: o equi- 
librio hfdrico das cdlulas 6 perturbado e as mcmb tanas cclula- 
res ftcam descstabilizadas. Os cfeitos slo essen dal mcntc sc- 
mclhantes aos da seca e da saJinidadc. 

Os organ ismos possucm ao mcnos 
duas estrafogias mctabdlieas diferen- 
tes quc Ihes permitem sobreviver is 
temperaturas baixas do inverno. Uma 
estrafogia dc “evitaglo da congelaglo” 
usa alcodis pofi-hidricos dc baixo peso molecular (polibis, como 
o glicerol), quc baixam os pontos dc congclaglo e dc supcrcs- 
friamento, c utiliza tambbm protefnas da “histcrcsc formica”, 
que impedem a formagao dc mid cos dc gelo (Figura 2.8a, b). 
Uma estrafogia “tolerantc k congclaglo”, que contrasta com a 
anterior c tambbm envoi ve a formaglo dc polibis, pro move a 
formagao dc gclo cxtracclular, mas protege as membranas ce- 
lulares de dano quando a Igua 6 rctirada das cblulas (Storey, 
1990). As tolerindas dc organismos a temperaturas baixas nlo 
slo fixadas, mas sim pfo-condicionadas pela cxperfoncia de 
temperaturas no scu passado rcccntc. Esse proccsso 6 denomi- 
nado aclimagdOt quando ocorre no lab oratorio, c aclimatiza- 
gaOy quando ocorre naturalmcntc. A aclimatizaglo podc ini- 
ciar quando a temperatura sc torna mais baixa no outono, 
estimulando a convcrslo dc quasc toda a reserva dc glieog£nio 
dos animais cm polibis (Figura 2.8c), mas isso podc ter um 
custo encrgbtieo: ccrca dc 16% da reserva dc carboidratos podc 
ser consumida na converse das reservas de glicog£nio cm 
polibis. 

A cxposiglo dc um individuo por 
aclimagiio e virios dias a uma temperatura rclati- 

ac I i m at izagao vamente b aixa podc dcsl ocar toda sua 

resposta formica para a parte inferior 
da escala dc temperatura. Dc modo similar, a cxposiglo a uma 
temperatura aka pode deslocar a resposta formica para cima. 
Poduras da Antlrtica (artrdpodes diminutos), por cxcmplo, 
quando coletados a temperaturas de c Verio” na natureza (ao 
rcdor de 5°C na Antlrtica) c submetidos a uma amplitude 
formica dc adimaglo, respondcram a temperaturas na faixa 
dc +2°C a -2°C (indicative dc inverno), mostrando uma mar- 
cada queda na temperatura cm quc congelam (Figura 2.9); no 
entanto, a temperaturas dc aclimagSo ainda mais baixas (-5°C, 


-7 U C), clcs nao mostraram tal queda, porque as temperaturas 
for am demasiado baixas para os proccsso s fisioldgicos requeri- 
dos rcspondcrcm i aclimagio. 

A parte da aclimatizagSo, cm gcral a resposta dos indivf- 
duos i temperatura varia, depen dendo do cstdgio dc desen- 
volvimcnto quc elcs atingiram. Provavclmcntc, a forma mais 
extrema dcsse comportamento ocorre quando um organismo 
tern um cstiigio dormente cm sen ciclo vital. Os cstdgios dor- 
mentes cm gcral s&o dcsidratados, mctabolicamcntc lentos c 
tolerantcs a extremes dc temperatura. 

2.3.5 Variagao genetica e a evolugao da 
tolerancia ao frio 

Mesmo dentro dc uma espdeie observam-se, com freqii£ncia, 
diferengas nas respostas i temperatura entre populagocs de lo¬ 
cals distintos. Muitas vezes, constata-sc que tais diferengas n£o 
s^o atribufdas cxclusivamcntc k aclimatizagao, mas rcsultam 
dc diferengas gendticas. Um cstudo com a cactdcca Opuntia 
fragilh proporcionou uma forte cvid£ncia de quc a toicrin- 
cia ao frio varia entre ragas geogrdficas de uma espdeie. Em 
gcral, os cactos sio espbeies dc kdbitats quentes c secos, mas 
O. fragtlis atinge afo 56°N e cm um deter min ado local foi 
registrada a uma temperatura minima extrema dc -49,4"C. 
Dc local idades diferentes do nortc dos EUA c do Canadd, 
amostraram-sc vintc populagocs, que foram testadas quanto d 
tolerancia i congclagdo e k. capacidadc de sc aclimatar ao frio. 
Os indivfduos da populagao mais tolerantc k con gel agio (dc 
Manitoba) toicraram -49°C cm testes dc laboratdrio c sc acli- 
mataram a 19,9°Q e individuos dc uma populaglo no clima 
mais suave de Hornby Island, Columbia Britinica, toicraram 
apenas -19°C e se aclimataram a so mcntc 12,1 U C (Loik e 
Nobel, 1993). 

Existem tambdm casos notdveis cm quc fitotccnistas t^m 
estendido a amplitude gcogrdftca de uma cspdcic de lavoura 
para regidcs mais frias. Programas de sclcglo delibcrada, apli- 
cados ao millio (Z*a mayij, fom expan dido a drea dos EUA cm 
quc csta cultura podc ser luetativa. Da dbcada dc 1920 afo a 
dbcada dc 1940, a produglo dc milho cm Iowa e Illinois au- 
mentou cm ccrca dc 24%, c no cstado mais frio dc Wisconsin 
cl a cr esceu 54%. 

Se a sclcglo delibcrada podc mudar a tolerancia e a distri- 
buiglo dc uma cspdde domcsticada, podemos esperar que a 
sclcglo natural tenha atuado do mesmo modo na natureza. 
Para testar cssa hipdtcsc, Umbilicus rupestris, espede quc habi- 
ta dreas maritimas amen as da Grl-B rctanha, foi cukivada fora 
da sua faixa normal (Woodward, 1990). Plantas e sememes 
foram colctadas dc uma populagdo dc habitat dc inverno amcno 
dc Cardiff, no ocstc, e introduzidas cm um ambiente mais frio 
a uma altitude de 157 m cm Sussex, no sul. Apds oito anos, as 
respostas d temperatura dc s ententes da populaglo doadora e 
da populaglo introduzida divergiram totalmcnte (Figura 
2.10a), c as temperaturas de suboongelaglo, letais cm Cardiff 
(-12 U C), foram tolcradas por 50% da populaglo dc Sussex 


evitagao da 
congetagao a 
tolarlncja a 
congelagao 


38 PARTE 1 - Organ! smos 
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FIG UR A £.8 (a) Mudangas na concern 
tragao de glicerol, por grama de mass a 
fresca, das larvas da mariposa da vara- 
de-ouro* [Epiblema scudderiana), quo 
evitam a conge lagao. (b) Temperaturas 
maxima o minima di&rias (acima) o pon- 
tos de stipe resfriamento das larvas 
(abaixo) durante o mesmo periodo, (c) 
Mudangas na concentragao de glicog&nio 
durante o mesmo periodo (de Rickards 
at aL, 1987). 


Mis 


*N. de T, Nome popular de Solid ago virga- 
aurea (Asteraceae). 


(Figura 2.10b). Esse rcsultado sugcrc que mudangas dimdti- 
eas pretdritas* eomo perfodos giaciais* por cxemplo, teriam al- 
tcrado a tolerlnria k temperatura de esp£cies, bem como te¬ 
riam forgado sua migrate. 


2.3.6 A vida a temperaturas alias 

Talvcfc o aspects tnais importantc a respeito dos perigos de 
temperaturas alias seja que* para um determinado organis- 
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FIGURA 2.9 Aclimagao a temperaturas bai- 
xas. Foram coletadas amostras da podura 
da Antartica {Gryptopygus antarcticus), no 
verao (cerca de 5°G), por varios dias, e seu 
ponto de superesfriamento (no qual eles 
conge I a ram) foi determinado ou imediata- 
mente (■) ou apos um pen'odo de ad inn agio 
(*) a temperaturas mostradas. Os pantos de 
superesfriamento dos controls variaram de- 
vido &s variago es da temps ratu ra de dia para 
dia, mas a aclimagao a temperaturas na fai- 
xa de +2 a -2°C (indicativa de invemo) le- 
vou a uma queda no ponto de superesfria¬ 
mento, enquanto tal queda nao foi observa- 
da a temperaturas mais attas (indicative de 
verao) ou temperaturas mais baixas (dema- 
siado baixas para uma resposta de aclimagao 
fisrolbgica). As barras sao os erros-padrao (de 
Worland e Convey, 2001). 



FIGURA 2.10 Mudangas no comportamento de populagoes de Umbiiicua rupestns, espdeie estabelecida, por um penodo de oito anos, em um 
ambiente frio em Sussex, a partir de coletas de um local de inverno ameno em Gales do Sul (Cadiff, Reino Unido). (a) Temperatura e germina- 
gao de sementes; respostas de amostras (1) da populagao doadora (Cardiff), em 1970, e (2) da populagao de Sussex, em 1907, (b) Sobre- 
vivencia a temperatura barxa da populagao doadora em Cardiff, em 1978 (1), e da populagao estabelecida em Sussex, em 1907 (2) (de 
Woodward, 1990). 


mo 3 das geralmentc sc situam apenas poucos gratis acima 
do dtimo metabdlico. Isso 6 cm grande parte uma conse- 
qudicia incvitdvel das propriedades ffsico-quimicas da maio- 
ria das end mas {Wbarton, 2002). Temperaturas alias po- 
dem ser perigosas porque das Icvam i inatividade ou mes- 
mo k desnaturagao de enzimas, mas clas podem tamb^m 
ter efeitos danosos indirctos como conscqii£ncia da dcsi- 
drataglo. Uma vc£ que a evaporaglo 6 import ante para a 
redugao da temperatura corporal 3 os organismos terrestres 
enfrentam um dilcma 3 pois tod os precisam conscrvar dgua 3 
e a taxa de per da de dgua por evaporagSo podc ser Ictal a 
temperaturas alt as. Sc as superficies s^o protegidas da eva- 
porag&o (p. ex.* pelo feehamento dos estimates cm plantas 
ou cspirdculos cm insctos) 3 os organismos podem ser mor- 


tos por uma temperatura corporal demasiado alt a; mas se 
suas superficies n&o s£o protegidas, des podem morrer por 
dessccag&o. 

O Vale da Mortc {do ingl&i Death temperatura alta e 
Valley } 3 California, no vcrSo* 6 prova- perda de aqua 
vdmente o local mais quente da Terra 

cm que as plantas superiorcs mant£m um crcsdmcnto ativo. 
A temperatura do ar durante o dia podc chcgar a 50%, c as 
temperaturas da superffeie do solo podem ser muito mais al¬ 
ias. Uma cspdcic perene conhecida como docc-md-do-dcser- 
to {desert haneystveet) (Tidestromia obhngifolia) cresce com vi¬ 
gor cm tal ambiente, embora suas fofbas morram quando sub- 
metidas & mesma temperatura do ar. A transpiraglo muito ri- 
pida mantem a temperatura das folhas cm 40 a 45 U Q e> nessa 
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fogo 


faixa, elas podcm cxibir fotossintcse extremamcntc rdpida (Ber¬ 
ry e Bjorkman, 1980). 

A maioria das csp&ics vegetais que vivem cm ambientes 
muito quentes sofre dc cscasscz de igua c, por isso, siao inca- 
pazes dc usar o cal or latentc dc c vapor a^So da igua para man- 
ter baixas as temp e rat liras foliares. Em especial., esse 6 o caso 
dc suculcntas do deserto, cm que a perda de ^gua 6 minimiza- 
da por uma baixa raz&o superffcic/volumc c uma baixa densi- 
dade dc estimates. Em tais plantas, o risco dc superaqucci- 
mento podc ser reduzido por esplnhos {que proporcionam 
sombra k supcrffcic dc um cacto) on tricomas ou ceras (que 
refletem uma grande parte da radiaqUo incidente). Apesar dis- 
so, tais espMes experimentam c tolcram cm sens tecidos tem¬ 
peraturas superiores a 60 U C, quando a temperatura do ar csti 
adma dc 40°C (Smitli ct al, 1984). 

As queimadas sio rcsponsivcis pe- 
las temperaturas mais altas que os or- 
ganismos enfrentam na Terra. Antes da sua intensifica^io pro- 
vocada por atividades liumanas, as queimadas cram causadas 
prindpalmcntc por a£ao dc raios. O risco recorrcnte do fogo 
moldou a composi^Io cm cspt5dcs dc florcstas iridas c semi- 
iridas cm muitas partes do mundo. Todas as plantas sSo dani- 
ficadas por queimadas, mas os notdveis podcrcs dc rebrota- 
mento a partir dc mcristemas protegidos nos caulcs c da ger¬ 
minate dc sementes permitem a um conjunto cspeciatizado 
dc espifcies a recuperate do dano c a format^ dc floras adap- 
tadas ao fogo (ver, por exemplo, Hodgkinson, 1992). 

A matdria org&nica, deoompondo-sc cm montes dc excre- 
mentos de propriedadcs rurais, pilbas dc compostagcm e mon¬ 
tes de feno umido, podc alcanqar temperaturas muito altas. 
As acumukiyOcs de feno limido sc aqucccm at<* temperaturas 
dc 50 a 60°C pclo metabolismo de fungos - como Aspergillus 
fumigatus - e, posteriormente, atingem cerca dc 65"C pcla 
a^So dc outros fungos tcrmofflicos - como Mueor pusiUus - c, 
um pouco depois, pda a^io dc baetdrias c actinomicetos. A 
atividadc bioldgica ccssa perto dc 10CTC, mas sSo formados 
produtos autocomb ustfveis que causam um aquecimcnto adi- 
cional, diminam igua e podcm inclusive provocar fogo. Um 
outro ambiente esealdante € o dc fontes termais naturals, ondc 
o microrganismo Thermos aquatints crcscc a temperaturas dc 
67°C c tolcra temperaturas adma dc 79°C. Esse organismo 
tamb^m ji foi isolado dc sistemas domdsticos dc igua qucntc. 
Muitas {talvcz to das ) das cspdcics extremamente termdfilas sio 
procariotas. Em ambientes com temperaturas muito altas, as 
comunidadcs eontta poucas csp£cics. Em gcral, animals c ve¬ 
getais S &0 os mais sensfveis a temperaturas altas, seguidos por 
fungos, baetdias, actinomicetos e arqueobaetdrias. Essa 6 cs- 
sencialmentc a mesma ordem encontrada cm resposta a mui¬ 
tas outras condi^Scs extremas, como temperatura baixa, sali- 
nidade, toxicidadc por metais c dcsseca^o. 

Um ambiente qucntc ccologica- 
mente digno de nota foi dcscrito pcla 
primeira vez apenas perto do final do 
s^culo passado. Em 1979, foi dcsco¬ 
hort o, no Padfico oriental, um local 


fendas vulc^nicas 
termais e outros 
ambientes 
quentes 


nas profundidades occ&nicas, cm que fluidos com altas tern- 
peraturas (“smokers”) foram cxpelidos do fundo do mar, for- 
mando “diamines" dc parcdcs finas constituidos de materials 
minerals. A partir dc enko, muito mais fendas vulclnicas dcs- 
sc tipo t£m sido dcscobcrtas cm cristas mddio-occ&nicas tanto 
do Atlintico quanto do Pacfftco. Elas sc localizam a 2.000 a 
4.000 m abaixo do nfvel do mar, a pressocs dc 200 a 400 bars 
(20 a 40 MPa). O ponto dc cbuli^lo da %ua aumenta para 
370a 200 bars c para 404°C a 400 bars. O flufdo supera- 
quccido emerge pelas diamines a temperaturas cm torno de 
350^0 c proporciona um continuum dc ambientes com tern- 
peraturas intermediirias k medida que sc csfria para atingir a 
temperatura da dgua do mar a cerca de 2 y C. 

Ambientes com pressdes c temperaturas t^o extremas sSo 
obviamentc muito diffeeis dc cstudar in situ e em muitos as- 
pectos impossfveis de manter no laboratdrio. Algumas baetd- 
rias tcrmdfilas, eoletadas ness as fendas vulcinicas, foram cul- 
tivadas com dxito a 100 U C c sob pressdes baromdtricas apenas 
levcmcntc acima do normal {Jannasch e Mottl, 1985). No 
entanto, lia bastante evidencia circunstancial dc que alguma 
atividadc microbiana ocorrc a temperaturas muito mais altas 
c podc gcrar a fontc cnergdtica para as comunidadcs dc igua 
qucntc fora dessas fendas vulc&nicas. Por exemplo, fragmen- 
tos dc DNA foram cncontrados em amostras eoletadas dentro 
dos “smokers”, cm concentrates que indicam a present de 
baetdrias intactas a temperaturas muito mais altas do que as 
convencionalmcntc consideradas como limitantes k vida (Ba- 
ross c Doming, 1995). 

Existe uma rica fauna eucaridtica nas proximidadcs de fen¬ 
das vule&nicas, completamentc atfpica para os oceanos pro¬ 
fun dos em gcral. Em uma fenda vulcinica em Middle Valley, 
nordcste do Padfico, examinada por meio de fotografias c vi¬ 
deo, ao mcnos 55 tdxons foram documentados, dos quais 15 
cram cspdcics novas ou provavelmcnte novas {Juniper ct al., 
1992). £ um dos poucos ambientes cm que uma comunidade 
com tamanha complcxidadc c espccializa^o depende dc uma 
condifSo especial tSo localizada. As fendas vulcinicas mais 
prdximas conhecidas, com condi^ocs similares, estiao a 2.500 
km de dist^ncia. Tais comunidadcs acrcscentam uma lista adi- 
cional ao registro de riqueza em esp^cies do plan eta. Elas apre- 
sentam problemas evolutivos desafiadores c problcmas desen- 
corajadorcs para a tccnologia ncccssdria para obscrvd-las, rc- 
gistrd-Ias c cstudd-las„ 

2,3.7 Temperatura como um estimulo 

Vimos que a temperatura ^ uma conditio que afeta a taxa dc 
d escnvolvimcnto dos organ i smos. El a podc tambdm atuar 
como um estimulo, determinando se o organismo comc^a ou 
nSo o seu descnvolvimcnto. Por exemplo, para muitas espd- 
cics dc ervas dc clima temperado, ittico ou alpino, um perfo- 
do dc csfriamento ou congela^o (ou mesmo de akernlncia 
dc temperaturas altas c baixas) 6 nccessdrio antes que a germi- 
naq^o ocorra. A planta cxigc uma cxperi£ncia ao frio (widen- 
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da fisioldgica de quc o inverno pass on) antes dc podcr iniciar 
seu ciclo dc crcscimcnto c desenvolvimento. A temperatura 
pode tambdm intcragir com outros cstfmulos (p. ex., fctope- 
rfodo), para quebrar a dormencia c, assim, regular o cornego 
do cresdmento. As sementes dc bdtula (Betula pubescent) tie- 
cessitam dc um estfmulo fotopcriddico (ou seja, expcri£ncia 
dc um regime especial de eomprimento do dia) antes dc gcr- 
minar, mas, sc submetidas ao esfriamento, elas iniciam o crcs¬ 
cimcnto sem um estfmulo luminoso. 


2.4 Correlagoes entre a temperatura e a 
distribuigao de vegetais e animais 

2.4.1 Variances espaciats e temporais na 
temperatura 


As variagocs na temperatura sobre a superffde da Terra c no 
interior dcsta t&m uim diversidadc dc causas: efeitos latitudi- 
nais, altitudinais, continentals, sazonais, diirios e microdi- 
miticos, c, no solo e na dgua, os efeitos da profundidade. 

As variates ktitudinais c sazonais nSo podem realmente 
ser separadas. A Terra estd inclinada cm um Ingulo cm rclaglo 
ks mudangas do sol, dc acordo com as estates, e isso determi- 
na alguns dos principals difcrcnciais da temperatura sobre a 
superffde terrestre. As in£lu£ncias da altitude c da “continen¬ 
tal idade” cst&o sobrepostas a essas amp! as tcnddicias geogrifi- 
cas. Existe uma queda de 1°C para cada 100 m de aumento da 
altitude no ar scco c uma queda dc Q,6 0 C no ar umido. Estc 6 
resuitado da expans^o “adiabitica” do ar k medida quc a pres- 
slio atmosffrica cai com a altitude crescentc. Os efeitos da con- 
tincntalidadc sSo amplamcnte atribufveis a taxas diferentes dc 
aquccimento c esfriamento da terra e do mar. Em comparaglo 
com a dgua, a superffde terrestre rcfletc menos calor, de modo 
que cl a se aquece mais rapidamente, mas tarnbdn perde calor 
com mais rapidez. O mar, portanto, tem um efeito modera- 
dor sobre as temperaturas dc rcgiocs costeiras, cm especial das 
ifhas; tanto as variates diirias como as sazonais da tempera¬ 
tura sao muito menos marcadas do quc cm locals continentals 
k mesma latitude. Aldn disso, cxistem efeitos compardveis no 
interior de massas contincntais: itcas secas e com solo dcsco- 
berto, como os dcsertos, estio submetidas a extremes didrios c 
sazonais de temperatura maiores do quc cm dreas umidas, como 
florcstas. Dcssc modo, os mapas globais dezonas u?rmicas ocul- 
tam uma grande quantidade de variagdes locals. 

Muito menos considerada 6 a pos- 
sibilidade de ainda haver, cm mcnor 
escala, uma v ariagSo micro cl indtica 
importante. For exemplo, a dcscida de 
ar scco e frio para o fundo dc um vale, k noitc, pode tornd-lo 
an? 30 D C mais frio do quc o lado do vale apenas 100 m mais 
alto; o sol de inverno, incidindo cm um dia frio, pode aquecer 
o lado dc uma drvoic voltado para o sul (c suas fissuras habitd- 
veis) ate 30°C; e a temperatura do ar cm uma mancha dc ve- 
gctag&o podc variar 10°C, ao longo de uma distlncia vertical 


variagao 

microclrm&tica 


dc 2,6 m, da superffde do solo att? o topo do dossel (Geiger, 
1955). Portanto, n£o devemos limitar nossa atenglo a padrocs 
globais ou geogrificos quando buscamos cvid£ncias para a in- 
0u£ncia da temperatura sobre a distribuig&o c a abundlncia 
dc organismos. 

As variates da temperatura a longo prazo, como as asso- 
ciadas a per fo dos glacials, for am discutidas no capftulo ante¬ 
rior. No entanto, entre css as e as mudangas diirias sazonais 
quc conhecemos, varies padrSes dc medio prazo tCm-sc tor¬ 
nado progressivamente aparentes. Entre estes, dcstacam-se El 
Nina-Southern Oscillation (ENSO) c North Atlantic Oscillati¬ 
on (NAO) (Figura 2.11) (ver Stenseth etal ., 2003). A ENSO 
sc origina no Occano Pacfftco tropical, afastada da costa da 
America do Sul, c corn altern&nda (Figura 2.11a) entre um 
cstado quentc (El Nifio) c um frio (La Nifia) da %ua, afetan- 
do ambientes marinlios c contincntais por toda a bacia do 
Pacfftco (Figura 2.11 .b; Figura 7 do cncartc) e aldm dcla. A 
NAO se rcferc k altcrn^ncia nortc-sul, cm massa atmosfdrica, 
entre o AtMntieo subtropical c o Artico (Figura 2.11c), afe- 
tando tambdm o clima cm geral mais do quc apenas a tern- 
peratura (Figura 2.lid; Figura 8 do encarte). Indices com 
valorcs positivos (Figura 2.1c) cst^o associados, por exem- 
plo, a condigScs rclativamcnte quentes na America do Norte 
c na Europa c a condigoes rclativamcnte frias na Africa do 
Norte e no Oricntc Mddio. A Figura 2.12 mostra o efeito 
da variagiio da NAO sobre a abund&ncia dc cspi?cies, to¬ 
rn an do como exemplo o bacalhau {Gadus morhua) y no mar 
de Barents. 


2.4.2 Temperaturas e distributees tfpicas 

Existcm muitos cxcmplos dc distribui- jsotermas 
g6cs de vegetais e animais significati- 
vamente correlacionadas com algum aspecto da temperatura 
ambiental, ainda quc cm nfveis taxondmicos e sistcmiticos 
gcrais (Figura 2.13). Em uma escala mais detalhada, as distri- 
buigocs de muitas espt?cics t£m uma estreita rclaglo com al¬ 
guns aspcctos da temperatura. Por exemplo, o limite nortc dc 
distribuigSo da ruivinha-dos-tinturciros {Rubiaperegrina) t? in- 
timamente corrdacionado com a posigao da isoterma dc 4,5^0 
cm Janeiro (Figura 2.14a; uma isoterma 6 uma I inha do map a 
quc liga locais com a mesma temperatura ~ ncsse caso, uma 
m<?dia dc janeiro dc 4,5°C). No entanto, devemos ter muita 
cauteia na intcrprctagSo dess as rclagocs: clas podem ser extre- 
mamente valiosas sobre provisoes de locais de ocorr£ncia de 
uma determinada cspdcic, podem sugcrir que alguma caractc- 
rfstica relacionada k temperatura t? importante na vida dos 
organismos, mas niio provam quc a temperatura causa os limi- 
tes de distribuig^o de uma espt?cie. A litcratura relevantc sobre 
cssa e muitas outras corrclagSes entre temperatura c padrocs 
dc distribuig&o foi revisada por Hcngevcld (1990), quc tam- 
bc?m dcscrevcu um proccdimcnto grifico mais refinado. Sc- 
gundo o estudo, temperatura minima do m^s mais frio c a 
temperatura mdxima do m£s mais quente cst^o cstimadas para 
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FIGURA 2.11 (a) Et Nino-Southem Oscillation (ENSO), de 1950 a 2000, medida por meio de anomalias da temperatura na superffcie do mar 
{diferengas a partir da media) no meio do Pacifico. Os eventos de El Nino (> 0,4^0 acima da mddia) sao apresentados em cor escura, e os 
eventos de La Nina (> 0,4 o C abarxo da media) sao mostrados em cordara. (Imagem de http://www.cgd.ucar.edu/cas/catalog/dimind/Nino-3- 
3.4-indicss.htmL) (b) Mapas de exemplos de eventos de El Nino (novembro de 1997) e La Nina (fevererro de 1999), relativamente a altura do 
mar acima de nfveis medios. Os mares mais quentes sao mais altos; por example, uma altura do mar de 15 a 20 cm abarxo da media equivale 
a uma an ornate da temperature de aproximadamente 2 a 3°G. {Imagem de http :/fto pex-www.jpl.nasa.gov/science/images/el-nin o-la-nina.jpg.) 
(Ver Figure 7 do encarte.) {continua) 


muitos locals, dentro e fora da amplitude de uma esptfoie. Cada 
local 4 f depois, plotado cm um grdfico dc temperatura maxi¬ 
ma cm rcla^o i minima c 6 tra^ada uma linha que distingue 
registros dc presciifa c aus£ncia (Figura 2.14b). Essa linha d. 


entao, usada para definir o limitc geogriflco das distributes 
da csp^cic (Figura 2.14c). Isso pode ter um forte valor de pre- 
di^Oj mas nada rcvela ainda sobre as formas subjacentcs que 
causam os padrocs dc distribute. 
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FIGURA 2.11 (continuagao) (c) North Atlantic Oscillation (NAO), de 1864 a 2000, medida pela diferenga de pressao normairzada ao nfvel do 
mar [L n - S n ), entre Lisboa (Portugal) e Reykjavik (Islandia). (Imagem do http:Vwww.cgd.ucar.edU/dhurrell/naQ.8taJ.winter.html#winter.) (d) 
Condigoes tipicas de inverno, quando o mdice da INAO e positivo ou negativo. Sao indicadas as condigoes mais do que quentes, frias, secas ou 
umidas. (Imagem de http://wwwJdeo.columbia.edu/NAOA) (Ver Figure 8 do encarte.) 


Uma raziio pela qual se dcve ter cuidado ao interpretar as isotermas de um mapa raramente siio aquelas experimentadas 
correlates entre distribuigocs de csp&dcs e mapas de tempe- pel os organ ismos. Na natureza* um organismo podc cscolhcr 
ratura i que as temperaturas medidas para a elaboraglo das entre £tcar ao sol ou protegido k sonibra^ ou mesmo, cm um 
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£a) 


(b) 



(d) 




(c> 


Indice da NAO 

1 


Comprimenlo do bacalhau de 5 meses (mm) 



FIGURA 2.12 (a) A abundancia do bacalhau [Gadus morhua ) do 3 an os, no mar de Barents, apresenta uma correlate posrtfva com o valor do 
indice da North Atlantic Oscillation (NAO), para o mesrno ano. O mecanrsmo que fundamenta essa correlaqao e sugerido em (b-d). (b) A 
temperatura mSdia anual auimenta com o indice da IMAO, (c) O comprirnento do bacalhau de 5 meses aumenta com a temperature media anual, 
(d) A abundancia do bacalhau de 3 anos aumenta com seu comprirnento aos 5 meses (segundo Ottersen at at., 2001). 


tinico diij cxperimcntar um sol escaldante no meio-dia c uma 
noite gclada. AMm dissoj a tcmperatura varia de um local para 
outro cm uma cscala muito mais dctalhada do quc poderia intc- 
rcssar a um gcdgrafa mas sao as condi^ocs nesses “micro climas" 
as que dcterminarSo dcdsivamente o que e habitivcl para uma 
dctcrminada esp^cie. Por exemplo, o arbusto Dryos outapetala 
restringe-sc a altitudes superiors a 650 m cm Gales do Norte 
(Reino Unido)* onde sc cncontra proximo do seu limitc meri¬ 
dional. Todavia* para o none, em Sutherland (Escbcia)* onde 
geralmente 6 mais frio* elc 6 encontrado ao nfvel do mar. 

2.4.3. Distribuigoes e condigoes extremas 

Para muitas espdciesj as distributes s^o explicadas nSo tanto 
pclas temperaturas madias* mas muito mais pel os extremes 
ocasionais,, cm especial temperaturas lctais ocasionais que im- 
pedem sua cxist^ncia. Por cxcmplo* provdvel que a geada* 


isoladamente* seja o fator mais importantc na limita^So da 
distribute das plantas. O cacto gigante do ocstc dos EUAe 
do Mexico (do ingl^Sj sagttaro) ( Camegiea gigantea) „ por exem¬ 
pt estd sujcito a morrer quando as temperaturas per mane- 
cem abaixo do ponto de congcla^o durante 36 horas^ mas ele 
nHo £tca amea^ado sc bouver um degelo diirio. No Arizona* 
os limites nortc e lestc da distribute dcssa espdeie de cacto 
corrcspondcm a uma linha de uni&o de locals onde em dias 
ocasionais n^o hd degelo. Assim, essa csp^cie n&o estd presente 
onde ocasionalmcnte cxistcm condi ^ocs lctais - um indivfduo 
nHo morre mais do quc uma ycz. 

De maneira semelhante* uma es- V0C g morre 
pdcie vegetal cultivada em cscala co- apenas uma vez 
mcrcial quasc nunca sc cncontra sob 
as condi^ocs climiticas dos scus anccstrais sclvagcns c slo bem 
conhccidos os casos de insucessos de safras causados por 
cventos extremos* principalmente gcadas e estiagent. Por 
exempt o limitc climitico da amplitude geogrdflca para a 
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FIG UR A 2,13 Relagao entre a temperatura minima absoluta a o nu- 
mero de f amt lias de plantas fl or if eras nos hemisferios norte e sul (de 
Woodward, 1907, que tambdm discute as limitagoes desse tipo de 
analise e -como a historia do isolamento continental pode ser respon¬ 
sive I pela extraordinSria diferenga entne os dots hemisferios). 


produgiio do ca.& {Coffea arabka e C. robusta) 6 dcfmido 
pek isotemm dc 13°C do m£s mais frio do ano. A maior 
parte da safra. mondial 6 prodimda cm microdima.s de pla- 
nalto dos estados brasilciros de S &0 Paolo e Parana. Nesses 
locals, a temperatura minima mddia 6 20°Q mas ocasio- 
nalmcntc ventos frios c poucas Koras dc temperatura prd- 
xima ao ponto dc congckgiio S &0 suficientcs para matar as 
plantas oo danifici-las gravemente (com eonscqikncias nos 
pregos mnndiais do produto). 


2.4.4 Distributes e intera^ao da temperatura 
com outros fatores 

Embora os organismos respondam a cada conditio cm sen 
ambientCj os efeitos das eondigSes podem scr bastante deter- 
minados pelas respostas de outros membros da comunida.de. 
A temperatura nio atoa sobre oma linica csp^dc: cla atoa tam- 
bdm sobre os sens competidorcs, presas, parasitos^ c assim por 
diante. Como vimos na Scg&o 2.2, essa era a diferenga entre 
om nicho fundamental (onde om organismo pode Ha viver) c 
om niclio realized o (onde ele de fata vivc). Por eacemplo, om 
organismo softer! sc sua alimentagSo for ootra espdcic que 
nSo pode tolcrar oma condiglo ambicntal. Isso ^ ilostrado pel a 
distribuigao da mariposa-do-junco {CoU&phora alticdella) na 
Inglaterra. A mariposa deposita sens ovos sobre as folhas de 
junco (Juneus squarrosus) f e as larvas se alimentam das semen- 
tes cm desenvolvimento. Acirna dc 600 m, as mariposas e as 
larvas s^o pouco afetadas pdas temperatoras baixas, mas o jun¬ 
co, embora crcsga, nSo conscgue amadorcccr suas s ententes. 
Esse comportamcnto, por soa vez, limita a distribuig!o da 
mariposa, pois as larvas que cclodem nas elevagoes mais frias 
passam fomc como conscqii£ncia des- 
sa insufickncia alimentar (Randal, do eng a 
1982). 

Os efeitos de condigocs sobre doengas tambem podem scr 
rclcvantes. As condigdes podem favorccer a disperse dc in- 
fccgSo (ventos transportam esporos de fungos), o crcscimento 
dc parasitos oo enfraqucccr as defesas do hospedeiro. Por cxem- 
plo, durante oma cpidcmia da fcrrugem-da-follia-do-milho 
(Helm in thosp orium maydis), cm uma plantagSo dc milho cm 
Connecticut, as plantas mais prdximas 
&s irvores, qoc ficavam i sombra por competigao 
periodos mais longos, foram as mais 
fortemente afetadas pda doenga (Figora 2.15). 



FIGURA 2.14 (a) O limite norte de distribuigao da ruivinha-dos-tintureiros [Rubia peregrins) esta intimamente correiacionado com a posigao da 
isoterma de 4,5°C de Janeiro (de Cox ets!. v 1976). (b) Representagao dos locals de Tilt a conJat dentro {*) e fora (o) da sua amplitude, no espago 
grafico definido pela temperatura minima do mes mais frio a maxima do m£s mais quanta, (c) Limite da amplitude geografica da T. cordata no 
norte da Europe, definido pela linha reta em (b), ([b, c] de Hintikka, 1963; da Hengeveld, 1990). 
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Numeros das fileiras de rni ho a parlir das 4rvores dispostas no limits da lavoura 


FIGURA 2.15 Inddencia da fernugem- 
d a -f□ I h a- d o ■ m i Ih o (Helminthosporium 
maydis) sobre o miitho crescendo em fi¬ 
le iras, a distances variadas de arvores 
que □ sombreavam. As doen^as fungi- 
cas transportadas pelo vento foram as 
responsive is pel a maior parte dessa 
mortal id ade (Harper, 1955) (de Lukens 
e Mullany, 1972). 


A competiqao ctitrc espbcics pode, tambbm, ser profunda- 
mente influcnciada pclas condigocs ambientais, cm especial 
pela tempcratura.. Duas espbcics de peixes salmonfdeos dc ria- 
cho, Salvelinus malma e S. kucomaeni$ y coexistcm cm locals 
dc altitudes intermedidrias (e, portanto, de temperature in- 
termediirias) na Ilha Hokkaido, JapHo; apenas a primeka vive 
em altitudes mais clevadas (temperature mais baixas) c a ulti¬ 
ma, cm altitudes mais baixas (ver tambdm Sc^o 8.2.1). Por 
uma mudan^a de tempcratura, uma inversao do rcsultado da 
intcragSo entre as espbcics competidore parcce dcscmpcnliar 
um papel-chave na compcti^o. Por cxcmplo, cm riachos cx- 
perimentais com as duas espbeies, mantidos a 6°C por um 
perfodo de 191 die (uma temperatura tfpica de altitude ele- 
vada), a sobrcviv£ncia dc S. malma foi muito superior i de S. 
leucomamis\ por outro lado, a 12°C (uma tempcratura ripica 
de aldtude baixa), a sobreviv^ncia das duas espbeies foi me- 
nor, mas o rcsultado foi invertido, dc mo do que cm to mo de 
90 dias todos os individuos de 5. malma morreram (Figura 
2.16). Ambase espbeies sio capazes de viver sozinlias nas duas 
temperature. 

Muite das iuterag5es entre tem¬ 
perature e outras condiqScs fisice sHo 
tio fortes que n£o 6 adequado consi- 
dcrd-las separadamcntc. A umidade relativa do ar, por exem- 
plo, 6 uma conditio importante na vida dc organismos terres- 
tres, pois dcscmpenlia uma parte importante na determina^o 
dc sue taxas dc perda de £gua. Na prdtica, raramente 6 possi- 
vel estabelccer uma distin^o clara entre os efeitos da umidade 
relativa c da tempcratura. Isso acontecc simplcsmcnte porque 
uma elcva^o na tempcratura provoca um aumento da taxa dc 
cvapora^So. Uma umidade relativa accitdvcl para um organ is- 
mo sob uma tempcratura baixa pode, portanto, ser inaceitivcl 
sob uma tempcratura mais afta. As variates microclimiticas 
em umidade relativa podem ser atb mais acentuade do que 
aquele cnvolvendo a tempcratura. Por cxemplo, nao 6 inco- 
mum a ocorr£ncia de umidade relativa dc quasc 100% no ni- 
vel do solo, no mcio de densa vegeta^ao c no interior do solo.; 


no ar imediatamente acima, a, talvez, 40 cm de distincia, a 
umidade relativa atingc apenas 50%. Os organismos “terres- 
tres” t£m a sua distribuiqUo mais obviamente afetada pela 
umidade, pois elcs sao, dc fato, “aqudticos” na mancira de con- 
trolar sen balance hidrico. Anffbios, isdpodcs terrestres, ne- 
matbdeos, minhocas e moluscos, ao menos em scus cst^gios 
ativos, cst&o confinados a microambientcs cuja umidade rcla- 
tiva aproxima-sc de 100%. O principal grupo dc animals a 
cscapar desse confinamento 6 o dos artrdpodes terrestres, cm 
especial insetos. Todavia, mesmo assim, a perda evaporativa 
dc dgua frequentemente limita suas atividadcs a habitats (p. 
ex., florcstas) ou perfodos do dia (p. ex., anoitccer) com umi- 
dadc rdativamente alta. 

2.5 pH do solo e da agua 

O pH do solo, cm ambientes terrestres, ou da %ua, cm am- 
bientes aqudticos, 6 uma conditio que pode exerccr uma po- 
dcrosa influ^nda sobre a distribui^io e a abund^ncia dc orga¬ 
nismos. O protoplasma das celulas das raizes da maioria das 
plantas aqudticas 6 danificado como rcsultado dircto de con¬ 
centrates tdxicas de fons dc H + ou OH' cm solos com pH 
abaixo dc 3 ou acima dc 9, rcspcctivamentc. Ak-m disso, ocorrcm 
efeitos indiretos, pois o pH do solo influcncia a disponibilidade 
dc nutrientes e/ou a concentrate toxinas (Figura 2.17). 

A addez clevada (pH baixo) pode atuar dc tr£s manciras: 
(i) diretamente, pela perturbable da osmorregulator da ativi- 
dadc enzimdtica ou das trocas gasosas atraWs das superficies 
respiratbrias; (ii) indirctamcntc, aumentando a concentrate 
dc metais pesados tbxicos — em particular aluminio {Al' :?+ ), 
mas tambbm mangan£s (Mn 2f ) c ferro (Fc 3+ ) que sSo nu¬ 
trientes vegetais cssenciais sob valorcs de pH mais altos; e (iii) 
indirctamcntc, pela reduce da quatidadc e amplitude de fon- 
tes alimentares disponfveis aos animals (p. ex., o crcsdmento 
fungico 6 reduzido sob pH baixo cm riachos (Hildrcw et ai t 
1984) e a flora aqudtica muitas vczes inexiste ou exibc menos 


temperatnra e 
umidade 
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Durafao do experiments (dies) 


FIGURA 2.16 A mudanga da temperature 
inverts o resultado da competrpao. A tern* 
peratura baixa (6 G C), k esquerda, o peixe 
salmon i deo Salv&Iinus matma. sobrevive go* 
habitando com S. feucomaenis, e a 12°G> a 
direita, S. ieucomaenis leva S. malma a ex* 
tingao. Ambas as esp&cies sao total mente 
capazes de viver sozinhas nas duas tempe- 
raturas (segundoTaniguchi e Nakano s 2000). 


divers ida.de). Os limites dc tolcr&ncia para pH variam entre as 
esptfcics vegetais, mas apenas uma minoria 6 capaz tic crcscer c 
reproduzir-sc sob um pH abaixo dc 4 3 5. 

Em solos alcalinos 3 o fcrro (Fe 54 )* o fosfato (PO.^ + ) c ecr- 
tos clementos-trago, como o mangancs (Mn 2+ ), s^o fixados 
cm compostos rclativamcnte insoMveis* e as plantas podem 
ser 3 cntSOj prcjudicadas 3 devido pouca disponibilidade des¬ 
ses elementos. For cxcmplo, as plantas calcffugas (caracterfsti- 
cas de solos dcidos) muitas vezes mostram sintomas dc dcfl- 
ci£ncia dc ferro quando transplantadas para solos mais alcali- 
nos. Contudo 3 cm gcral, solos e £guas com pH adma dc 7 
tendem a scr favordveis a muito mais espddes do que aqtides 
mais dddos. Campos dc solos gredosos e ealedrios t£m uma 
flora (e fauna associada) muito mais rica do qnc campos dc 
solos dcidos, e essa situagSo 6 semclhantc para animais que 
liabitam riachos* aqudes c lagos. 

Alguns procariotos* cm especial as Arqucobactdrias 3 po¬ 
dem toierar e atd crcscer mclhor cm ambientes cujo pH cstd 
muito distantc da faixa tolcrada pclos cucariotos. Tais ambien- 
tes sdo raros 3 mas ocorrcm cm lagos vulc&nicos c fontes geo- 
tcrmais, onde cstdo situados os valores dtimos de pH 3 e os 
organ ismos dominantes sdo baetdias sulfb-oxidantcs, incapa- 
zes de viver cm ambientes neutros (Stolp 3 1988). Thiobacillus 
ferroxidans ocorre cm residues dc processes industriais de lixi¬ 
via de metais e toiera pH 1; 7". thioxidans n&o s6 tolcra, mas 
podc crcscer cm pH 0. Na outra extremidade da amplitude do 
pH cstao os ambientes alcalinos dos lagos ricos cm carbonato 
de sbdio com valores dc pH entre 9 c 11, fiabitados por ciano- 
b acted as, como Anabaempsis armldii e Spirulina platens is; 
Plectonema nostocorum pode crcscer cm pH 13. 

2.6 Salinidade 

Para as plantas terrestres, a conccntragSo de sais na dgua do 
solo ofcrcce rcsist£ncia osmdtica i absorglo de igua. As con¬ 
centrates salinas mais extremas ocorrcm cm zonas iridas, cujo 
movimento predominante da dgua do solo 6 cm dirc$k> k su- 



3 4 5 6 7 8 6 

pH 


FIGURA 2.17 A toxicidade da H + e OH' para as plantas e a influencia 
do pH do solo na disponibilidade de minerals para el as (indie ad a pe* 
las larguras das faixas) (segundo Lurcher, I960). 


pcrflcic, onde sc acumula sal cristatino. Isso acontcce especial- 
mente quando as plantas de lavoura s^o cultivadas sob irriga¬ 
te cm rcgidcs iridas; desen volvcm-sc 3 entlio, salinas, c o solo 
sc torna inutilizado para a agricultura. O principal cfeito da 
salinidade 6 provocar o mesmo tipo de problcmas osmorregu- 
latdrios constatados na seca c no congclamcntOj c muitos dos 
problcmas s£o registrados da mesma mancira. For cxemplo t 
muitas das plantas superiores que vivem cm ambientes salinos 
(Kaldfitas) acumulam eletrdlitos cm scus vaciiolos, mas man- 
t£m uma concentragSo baixa no citoplasma e nas organelas 
(Robinson ct al. 3 1983). Tais plantas mant£m pressdes osmd- 
ticas altas c 3 assim, pcmiancccm ttirgidas^ sendo protegidas da 
aqlo prejudicial dos clctrdiitos acumulados por polidis e pro- 
tetores dc membrana. 
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Os ambicntcs dc dgua docc aprcscntam um conjunto de 
condi^dcs cspccializadas, pois a dgua tcndc a pcnctrar nos or¬ 
ganismos, c este fendmcno dcve ser contido. Em hdbitats ma- 
rinhos* os organismos, na maioria, sdo isotbnicos cm rcla^Io 
ao sen ambientc, dc modo que ndo hd fluxo Ifquido dc dgua. 
Por outro lado, existem muitos que sdo hipotdnicos 3 dc ma- 
ncira que a dgua flui desses or ganism os para o ambiente, colo- 
eando-os cm posi^ao semelhante aos organismos terrestres. As- 
sim 3 para muitos organismos aqudticos, a regula^ao da con- 
ccntra^o fitrida do corpo 6 um proccsso vital e, is vczcs 3 cncr- 
gcticamentc dispendioso. A salinidadc dc um ambiente aqud- 
tico pode ter uma influ£nda importantc sobre a distribui^o c 
a abunddncia 3 cm especial cm locais oomo cstudrios 3 onde hd 
um gradients bem-dcfmido clitre hdbitats verdadeiramente ma- 
rinbos c dc dgua doec. 

Os camardes dc dgua docc Palaemonetes pugio c P. vulgaris*, 
por cxcmplo, co-ocorrcm cm uma ampla faixa dc salinidadcs 
de cstudrios da costa icste dos EUA. No entanto, P. pugio pa- 
rcce ser mais tolerant c a temperaturas mais baixas do que P. 
vulgarist ocupando alguns hdbitats nos quais a liltima inexistc. 
A Figura 2.18 mostra o mccanismo provdvcl que fundamenta 
esse fendmeno {Rowe, 2002). Em uma faixa de salinidadc (cm- 
bora ndo na salinidadc mais baixa efetivamente letal), o con¬ 
sume metabdlico foi significativamentc mais baixo cm P. pu¬ 
gio. P. vulgaris ncccssita de muito mais cnergia simplcsmentc 
para se manter, o que a coloca em grande desvantagem na 
compctigdo com P. pugio y mesmo quando ck d capaz dc sus- 
tentar tal consume. 

2.6.1 Condi^oes no limite entre o mar e a terra 

A salinidadc tern efcitos import antes sobre a distribute dc 
organismos em dreas cntre-mards 3 mas el a age por meio de 


intcraqdcs com outras condiqdcs - cm especial exposi^So ao ar 
c d natureza do substrate. 

Algas dc todos os tipos cnconttam hdbitats adequados vi- 
vendo sempre submersas no mar, mas as plantas supcriorcs 
incxistcm completamcnte nesses ambientes. Isso estabclecc um 
contrasts nordvcl com hdbitats submerses dc dgua docc, onde 
uma diversidade dc espermatbfitas desempenha um papcl dc 
destaque. A principal razao parccc ser que as plantas superio- 
res ncccssitam dc um substrato onde suas rakes possam en- 
contrar ancoragcm. As algas marinhas macroscopicas, que fl¬ 
eam con tinuamente submersas (cxceto cm mards extremamente 
baixas), ocorrem com abundinck cm comunidades marinhas. 
Elas ndo possuem raizes, mas se fbtam is rochas por meio de 
“gtampos” cspccializados. Em regiocs com substrates moles, 
css as algas sdo exciufdas, pois ndo consegucm fixar-sc. £ nes- 
sas regiocs que as poucas espcrmatdfitas verdadeiramente ma- 
rinhas, como, por cxcmplo, Zostera e Posidonia, formam eo- 
munidadcs submersas que sustentam comunidades animais 
complcxas. 

A maioria das plantas supcriorcs a [g as e plant.-.s 
enraizadas cm substrato marinho tern su peri ores 
caulcs e folhas expos tos d atmosfera 

durante grande parte do ciclo das retards. Como cxcmplos, po- 
dem ser citadas as plantas de manguc, cspdcics dc Spartina e 
h aid fit as extremas, como as espdeies de Saikomia , que tern 
caules adreos c raizes expostos i salinidadc total da dgua do 
mar. Nos locais com substrato cstdvel em que as plantas po- 
dem enraizar, as comunidades dc cspcrmatdfitas podem se 
propagar atravds da zona entre-mards, em um continuum que 
se estende desde condi^ocs de dgua salgada com plantas per- 
mancntcmcntc submersas (como as gramfneas) atd condigocs 
totalmcntc ndo-salinas. Os marismas, cm particular, abran- 
gem uma faixa dc concentrates de sal, desde a dgua do mar 
atd condi^ocs totalmcnte ndo-salinas. 
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FIGURA 2.18 Consume metabolico padrao 
(estimado por meio do consumo mfnirno de 
oxigSnio) em duas especies de camarao t 
Palaemonetes pugio e P. vulgaris, submeti- 
das a uma faixa de salinidades, Houve mor- 
talidade srgnificativa das duas especies a 
0,5 partes por mil, especialmente em P. vul¬ 
garis {75%, comparada com 25%) {segun- 
do Rowe, 2002). 
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Com cxccgko de fendas onde sc fbrcnam substratos moles, 
as plantas supcriorcs inexistem cm costocs rochosos entre-ma- 
res. Estes ambientes silo dominados por algas, que dio iugar a 
liquens ao nivcl da mard alta c acima dcsta, ondc a cxposigko k 
dcssecagko 6 maior. Os vegetais c os animals que vivcm sob re 
costocs rochosos sko influenciados por condigSes ambientais 
extremes, k medida que toleram exposigio ao ambiente adreo 
e ks forgas de ondas c tempestades. Is so se expressa na zorut^io 
dos organismos, com espdeies distintas cm alturas diferentes 
da costa (Figura 2.19). 

A extensko da scon a entre-mards 
zonagao depende da altura das mards e da in- 

clinagko da costa. Longe da costa, as 
subidas c dcscidas das mards rarumente sko maiotes do que 
1 m. Por dm, mais prdximo k costa, o formato da massa terres- 
tre podc afunilar a mard e o fluxo de kgua, produzindo elcva- 
goes de mards com amplitudes extraordinkrias de, por exem- 
plo, quase 20 m na Bafa de Fundy (entre Nova Scotia e New 
Brunswick, Canadk). As costas do mar Mcditcrrkneo, ao con- 
trkrio, experimentam uma amplitude de mard praticamcnte 
insignificante. Em costocs inclinados c penhascos rochosos, a 
zona entre-mards d muito curta, c a zonagko d comprimida. 

Explicar a “zonagko como um rcsultado da expos igko”, 
entretanto, d uma simplificagko exagerada do tema (Raffacli e 
Hawkins, 1996). Em primeiro lugar, “exposigko” podc signi- 
ficar uma diversidade ou uma combinagko de muitas coisas 
diferentes: dessecagilo, extremes de temperatura, alteragocs na 


salinidadc, iluminagko exccssiva c as simples for gas fisicas do 
embate de ondas c tempestades (ks quais rctornaremos na 5c- 
gko 2.7). Aldm disso, a “exposigko” mostra, com efeito, apenas 
os limites superiors dcssas espdeies cssencialmcntc marinhas; 
no entanto, a zonagko implica que cl as ten ham tambdm limi¬ 
tes inferiores. Para algumas espdeies, podc haver uma exposi- 
g&o demasiada pequena nas zonas inferiores. Por cxcmplo, as 
algas verdes tornam-se carentcs de luz nas faixas do azul c, 
cspecialmentc, do vermelho, sc ficartm submersas por longos 
periodos cm zonas muito baixas da costa. Para muitas outras 
espdeies, contudo, a distribute no limite inferior evita a com- 
pctigko e a prcdagko (ver, por exemplo, a discussko cm Paine, 
1994). Na costa da Grk-Rretanha, a alga marinha Fuats spira¬ 
lis sc estende com facilidadc para zonas mais baixas do que o 
normal quando sko escassas outras algas marinhas fiicdides, 
competidoras nas zonas mddias. 

2.7 Formas fisicas de ventos, de ondas e 
de correntes 

Na natureza, existem muitas forgas do ambiente que tdm sen 
efeito gragas k forga do movimento Bsioo - o vento e a kgua 
sko os melhores cxemplos. 

Em riachos c rios, plantas e animals defrontam-se com o 
risco contfnuo de scrcm carrcgados. A veloddade mddia do 
fluxo geralmentc crcsce para jusante, mas o perigo maior de os 
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FIGURA 2.19 Esquema geral de zona- 
gao da costa marinha, determinada pe¬ 
sos comprimentos reiativos de exposi- 
gao ao ar o a agao das ondas (segun¬ 
do Raffaelr e Hawkins, 1996). 
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mcmbros da. comunidade bcntbnica (habitantcs do fundo) 
sercm arrastados d nas rcgiocs a montante, ondc a kgua d tur- 
bulenta e rasa. As tinicas plantas cncontradas cm curs os de 
kgua extremes sko as espdeies de “bake pcrfil”, como algas 
incrustantes c filamcntosas, musgos c bepkticas. Ondc a cor- 
rente d um pouco menoa extrema, cxistem plantaa, como o 
raminculo (Ranunculus fluitam), que ofercccm pcqticna rcsis- 
tdneia ao fluxo e sc flxam ao redor de um objeto imdvcl por 
meio de rakes adventfeias densamentc desen volvidas. Plantaa 
flutuantes como a lentilba-d’kgua (Lemm spp.) cm geral ocor- 
rem apenaa ondc o fluxo d insignificante. 

Aa condigocs dc cxposigko cm coatoea roebosos cstabcle- 
cem limites rigorosos ks formas de vida c aos bkbitos de espd- 
des que podem tolcrar o embate e a suegko da agko repetitiva 
das ondas. As algaa marinhas fixadas sob re roebas sobrevivem 
ks repetidas tragcics c pressocs da agko das ondas por meio dc 
uma combinagko da poderosa aderdneia dc cstmturaa espe- 
dalizadas (apreensdrios) c da extrema flexibilidade doa scua 
taloa. Os animaia que vivem ncsse ambientc sc movcm com 
a maaaa dc kgua on, como as algaa, contam com mccanis- 
mos re fin ados de aderdneia, como as substkneias orgknicas 
viscosas daa cracas c os pds musculo a oa daa lapas. Uma di- 
versidadc comparkvcl dc cspccialkagocs morfoldgicas d cn- 
eontrada entre oa invertebrados que tolerant os perigos daa 
turbulcntaa correntca de kgua docc. 

2.7.1 Perigos, desastres e catastrofes: ecologia 
de eventos extremes 

Oa ventoa c as mards sko “perigos” dikrios normals na vida de 
muitoa organismos. A cstrutura c o comportamento dcssea 
organismoa cxibcm alguna testemunbos da ffcqiidncia c in- 
tenaidade de taia perigos na bistdria evolutiva de auaa espdeies. 
As aim, a maioria das krvores rcsiste k forga dc muitas tempes- 
tadcs, sem tombar ou perder sens ramos vivos. A maioria daa 
lapas, cracas c algas macroacdpicas ae prendc firmcmcntc ks 
roebas, resistindo ks formas daa ondas c mards, normals c dik- 
rias. Podemos tambdm rcconbeccr uma cacala dc formas causa- 
doras dc danos mais intensos (podemos cbamk-las de “desas¬ 
tres”), que ocorrcm ocasionalmcnte, mas com ffequdncia sufi- 
cientc para contribuir com as formas da selcgko natural. Quan- 
do uma forga dessc tipo sc repete, ela eneontra uma popula- 
gko que ainda guarda uma memdria gcndtica da selcgko que 
atuou sobre scus anccstrais - c, por isso, sofre um impacto 
menor. Em florcstas c comunidadcs arbustivas de zonas kri- 
das, o fbgo tern essa qualidadc, e a tolerkncia do dano do fogo 
d uma resposta daramente evolutiva (ver Segko 2.3.6). 

Quando os desastres atingem comunidadcs naturais, d 
muito raro que elas tcnliam sido estudadas minuciosamente 
antes do evento. Uma cxeegko d o cidone “Hugo”, que atin- 
giu a ilha caribcnha de Guadalupe cm 1994. Ducrcy c Labbd 
(1985, 1986) publicaram detalbadas descrigocs das densas flo- 
restas umidas da ilha. O del one devastou as florcstas com ve- 
locidadcs do vento cuja mddia das mkximas foi dc 270 km h' 1 


c rajadas de 320 km hr 1 . Em 40 boras, a chuva ultrapass ou os 
300 mm. Os primeiros cstkgios dc regen cragko apds o ddonc 
(Labbd, 1994) sko respostas dpicas de comunidadcs, cstabclc- 
cidas na terra ou no mar, ks forgas massivas de destruigko. 
Mesmo cm comunidadcs “nko-perturbadas”, bk uma contf- 
nua criagko dc darciras com a mortc dc indivfduos (p. ex., 
krvorcs cm uma florcsta, algas macrosodpicas cm um costko 
roeboso) c a recoloniiagko dos espagos que elcs ocupavam (ver 
Segko 16.7). Apds a devastagko massiva por del ones e outros 
desastres comuns, a rccolonkagko segue quase o mesmo cur- 
so. As espdeies que normalmcntc colonkam apenas darciras 
naturais na vegetagko diegam a dominar uma comunidade 
condnua. 

Ao contrkrio das condigocs ebantadas dc “perigos” c “de¬ 
sastres”, existent ocorrSncias naturais causadoras de enormes 
danos, embora sejant raras a ponto de nko deixar efeito sclcti- 
vo sobre a cvolugko das csp&ics. Pode-se dtamar tais eventos 
dc “catkstrofes”, como, por cxemplo, a erupgao vulcinica de 
Mt St Hdens ou da ilba de Cracatoa. Na ptdxima erupgko do 
Cracatoa, 6 improvkvd que baja quaisquer genes persistentes 
sclecionados para tolerkncia a vulcOcs. 

2.8 Poluigao ambiental 

Muitas condigocs que, lamentavclmcntc, sc tornaram progres- 
sivamente importantes sko devidas k acumulagko de subpro- 
dutos tdxicos dc atividades bumanas. O didxido de enxofrc 
emitido por usinas cl^tricas c metais, como cobrc, zinco c 
chumbo, acumulados junto ks minas ou depositados ao redor 
dc refinarias, sko apenas alguns dos poluentes que limitam a 
distribuigko dos organismos, cm especial dos vegetais. Muitos 
desses poluentes ocorrcm de modo natural, mas cm concern 
tragocs bakas, c alguns, na verdade, sko nutrientes csscnciais 
para as plantas. Todavia, cm locals poluidos, suas concentra- 
gocs podem crcscer atd niveis lctais. A perda dc espdeies d, 
muitas vezes, a primeira indicagko dc ocorrdncia da poluigko, 
c mudangas na riqucica cm espdeies dc um rio, lago ou krea 
terrestre proporcionam bioensaios da intensidade da sua con- 
taminagko (ver, por cxemplo, Lovett Doust et at, 1994). 

Ainda boje d raro cncontrar-sc 
kreas, mesmo as mais polufdas, total- tolarantes raros 
mente dcsprovidas dc espdeiesj cm 

geral, existent ao mcnos alguns indivfduos dc poucas espdeies 
que podem tolcrar cssas condigocs. Mesmo populag6cs natu¬ 
rais de locais nko-poluidos muitas vezes contdm uma frcqiidn- 
cia baixa dc indivfduos que tolerant o poluente; isso d parte da 
variabilidade gcndtica presente cm populagSes naturais. Estes 
indivfduos podem ser os unicos a sobreviver ou colonkar k 
medida que au men tarn os nfveis do poluente. Eles podem, 
entko, tornar-se os fundadorcs dc uma populagko tolcrante k 
quaf transmigrant seus genes de “tolcrkncia”. Estas popula- 
g6es, por serem descendentes dc apenas poucos fundadorcs, 
podem cxibir diversidade gcndtica extraordinariamente baixa 
(Figura 2.20). Aldm disso, as prdprias espdeies podem diferir 
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FIGURA 2.20 Resposta do isopode maiinho, Platynympha fongscaudata, a polurpao ao rador da maior operapao de fundipao de chumbo do 
rtlundD, em Port Pirie, sul da Australia, (a) A toierancia, significativamente mais alta ( P< 0,05) do que para animals de urn I oca I-centre I e (nao* 
poiui'do), tanto no verao como no inverno, foi medida pela concentrapao de metais no alimento (de Lima combinapao do chumbo, cobre, cadmio, 
zinco e manganes), sufidente para matar 50% da populapao (LC50). (b) A diversidade gen£tica em Port Pirie, medida por dois indices de 
diversrdade baseados em RAPDs (random amplified polymorphic DNA), foi significafivamente mats baixa do que em tires iocais nao-poluidos 
(segundo Ross &tat., 2002). 


bastante quanto k capacidadc dc tolerar polucntcs. Algumas 
plantas, por exempio, sko “hiperacumuladoras” de mctais pe- 
sados - chumbo, cadmio c outros - com capacidadc tanto de 
tolcrar quanto de acumular concentrates muito mais altas do 
que o padrko (Brooks, 1938). Como resultado, tais plantas po- 
dem ter um papel important^ na “biorremedia^ko” (Salt et oi ., 
1998), removendo polucntcs do solo, de modo que posterior- 
mente outras cspdcics menos tolcrantcs podem all cresocr (assun- 
to discutido mais adiante, naSepSo 7.2.1). 

Assim, cm termos muito simples, um poluentc tem um 
cfeito duplo. Quando sua presenpa 6 rcccntc ou sc cncontra 
em concentrates muito altas, haveri poucos indivfduos dc 
cada uma das esp^cies presentes (as cxcc^cs serfo as vari an¬ 
tes, ji tolcrantcs por natureza, ou scus desccndentcs imedia- 
tos). Contudo, 6 provkvcl que, postcriormentc, o local polui- 
do suportc uma densidade dc individuos muito mais alta, mas 
esses serko representatives de uma gama de csp^cics muito 
menor da que haveria na aus£ncia do poluentc. Tais comuni- 
dadcs reccntcmentc desenvol vidas c pobres cm espdeies cons- 
titucm agora uma parte estabelccida dc ambientes que sofre- 
ram ap6cs human as (Bradshaw, 1987). 

A poluipko, evidcntcmcntc, pode ter scus efeitos bem dis- 
tantes da fontc original (Figura2.2l). Os cfluentes tdxicos dc 
uma mina ou de uma usina podem pcnctrar cm um curso de 
dgua c afetar sua flora e fauna por toda a sua extensko a jus an¬ 
te. Os cfluentes dc grandcs complexes industrials podem po- 
luir c altcrar a flora e a fauna de muitos rios e lagos de uma 
regiao, assim como causar discussocs intern acionais. 

Um notdvel exempio de poluipao 6 a formapko de “chuva 
dcida”, precipitando na Irlanda c na Escandindvia, a partir de 
atividadcs industrials cm outros palses. Desde a Revolupdo In¬ 


dustrial, a queima dc combustfvcis chyva acida 
fdsscis e a conscquentc emiss^o para a 

atmosfera dc vdrios polucntcs, em especial didxido de enxo- 
fre, tern produzido um depdsito dc particulas dcidas sccas e de 
chuva, que consistc csscncialmentc cm dcido sulfdrico diluf- 
do. Nosso conhccimento sobre tolcrdncias ao pH de cspdcics 
dc diatomdccas permite construir, de mancira aproximada, a 
histdria do pH de um I ago. A histdria da acidificagdo de lagos 
flea muitas vcscs registrada na succssio dc espdcics dc diato- 
mdccas acumuladas nos scus sodimentos (Flower etaL, 1994). 
A Figura 2.22, por exempio, mostra como a composipilo cm 
cspdcics de diatomiceas mudou cm Lough Maam, Irlanda - 
distantc dos principals distritos industrials. A porccntagcm dc 
cspdcics distintas dc diatomdccas em profundi dades diversas 
rcflcte a flora presente cm dpocas distintas do pass ado (quatro 
cspdcics sko ilustradas). A idadc das camadas de sedimento 
pode scr determinada pclo decaimcnto radioativo do chum- 
bo-2 10 (c outros eicmentos). Conhcccmos a tolcHncia ao pH 
dc espdcics de diatoniiccas a partir da sua distribute atual e 
is so pode scr usado para saber qual era o pH do iago no passa- 
do. Observe como as £guas acidiflcaram desde aproximada- 
mente 1300. As diatomdeeas Fragilaria virescens e Bmchysira 
vitrea tiveram um decllnio accntuado durante esse perfodo, e 
as dcido-tolerantes CymbeUa perpusiEa c Frustulia rhomboides 
aumentaram apds 1900. 

2.9 Mudanga global 

No Capftulo 1, discutimos algumas das maneiras pclas quais 
os ambientes globais mudaram como conscqti£ncia da dcriva 
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FIGURA 2.21 Um exemplo de poluigao amble rrtal de lor go alcance. A 
distribui^ao naGra-B retan ha de particular de ceslo radioatfvo [Bq nr 2 ) 
orfundas do acidente nuclear de Chernobyl, na Uniao So viatic a, em 
1986. O mapa mostra a persistence do poluente err solos &cidos de 
regides montanhosas, onde ele d reciclado atraves dos solos, plantas 
e animals. As ovelhas de areas montanhosas continham mars cd“ 
sio-137 (’ 37 Cs) em 1987 e 1966 (apos redclagem) do que em 1986. 
O 137 Cs tern uma vida-mddia de 30 anos! Em solos tfpicos de plani- 
cie, ele e mais rapidamente imobrirzado e nao persiste nas cadeias 
alimentares (segundo NERG, 1990), 


continental, cm uma eseala temporal ionga* e como conse- 
qii£ncia de glaciates repetidas, em uma eseala temporal mais 
curta. Durante cssas escalas temporals* alguns organismos nlo 
conscguiram acomodar-sc is mudan^ c foram extintos. Ou¬ 
tros migraram* de modo que continuam experimentando as 
mesmas condigocs* mas cm um local diferente* e 6 provdvcl 
que outros tenham altcrado sua natureza (evoluido) c tolera- 
do algumas das mudanfas. Agora* voltamos a considerar as 
mudangas globais que cst&o ocorrcndo em nossas pfoprias cxis- 


foncias - consequ£neias de nossas pfoprias atividades - c que* 
conforme prcdi^ocs da maioria dos ccndrios* acarrctardo mu^ 
dani^as ptofundas na ecologia do plancta. 

2.9.1 Gases industrials e o efeito estufa 

Um importantc demon to da Rcvoluipdo Industrial foi a passa- 
gem do uso de combustlveis sustentdveis para o emprego do 
carvdo (e* mais tarde* petrdleo) como fonte de energia. Entrc 
a metade do sdcuio XIX e a metade do sdculo XX, a queima de 
combustlveis fosseis c o desmatamento extensivo acres centa- 
ram ccrca de 9 x 10 :o toncladas de didxido de carbono (C0 2 ) 
a atmosfera* e muito mais foi adicionado desde entdo. A com 
centratpdo de C0 2 na atmosfera antes da Rcvolu^llo Industrial 
(medida cm gis retido em amostras de gelo) era de 280 ppm* 
um “pico” interglacial bem tfpico {Figura 2.23)* mas ela au- 
mentou para aproximadamentc 370 ppm na virada do mil£- 
nio c ainda estd crescendo {ver Figura 18.22) , 

A radia^do solar incidentc sob re a atmosfera da Terra 6 cm 
parte rcfletida* cm parte absorvida e cm parte transmitida atra- 
v6s da superOcie tertestre* que a absorve c sc aquccc. Parte 
dcssa energia absorvida 6 irradiada de volta para a atmosfera* 
onde gases atmosforicos* principalmcnte vapor da dgua c C0 2 * 
a absorvem (cerca de 70%). Essa energia, irradiada de novo c 
retida* 6 a que aquece a atmosfera, constituindo o chamado 
“efeito estufa”. O efeito estufa era* na verdade* components 
do ambiente normal antes da Revolugdo Industrial e foi res¬ 
ponsive] por parte do aquecimcnto ambiental* antes que a 
atividadc industrial come^assc a intcnsificd-lo. Naqucla dpo- 
ca, o vapor d’dgua atmosforico era responsive! pcla maior par¬ 
cel a do efeito estufa. 

AMm da intcnsifica^do do efeito qq 2 , mas nao 
estufa pclo aumento de CQ 2 * outros ape nas CO- 

gascs-trapo fom aumentado de forma 

significativa na atmosfera, em especial o metano (CH^) (Figu¬ 
ra 2.24a; e compare-a com o registro histdrico na Figura 2.23)* 
o 6xido nitroso (N 2 Q) c os clotofluorcarbonetos (CFCs* p. 
ex.* triclorofluormctano [CCLF] c diclorodifluormetano 
[ca 2 Fj). Esses e outros gases juntos contribuem para o au- 
mento do efeito estufa quase tanto quanto a eleva£io de C0 2 
(Figura 2.24b). O aumento em CH^ ndo 6 totalmcnte expli- 
cado* mas 6 provdvel que ele tenha uma origem microbiana na 
agricultura intensiva cm solos anaerdbieos (produ^lo de arroz 
scnsivclmcntc aumentada) c no proccsso digestivo de rumi- 
nantes (uma vaca produz cerca de 40 litros de CH^ por dia); 
cm torno de 70% da sua produce 6 antropog£nica (Kbalil* 
1999). O efeito dos CFCs de refrigerantes* aerossdis propul- 
sores* entrc outros* € potcncialmcnte grande* mas acordos in- 
ternacionais ao menos parecem ter detido novos crcscimcntos 
de suas concentra^ocs (Khalil* 1999). 

£ possfvel fazer um balanqo que mostra como o C0 2 pro- 
duzido por atividades humanas sc traduz cm mudan<~as na 
concentra^4o da atmosfera. A cada ano, as atividades huma¬ 
nas liberam 3*1 a 7*5 * 10 5 toncladas mdtricas de carbono 
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F1GURA 2.22 A histdria de diatomaceas de um lago irfandes (Lough Maam, municipio de Donegal) pode ser estudada por mero da coleta de 
amostras de sedimento do fundo do lago. A porcentagem de varfas especies do diatomaceas a dife rentes profundi dados ref fete a flora prosente 
em v&rios perrodos no passado (quatro ospodes estao ilustradas nesta figura). A idado das camadas do sod i men to pode ser detormfnada pelo 
decaimento radioativo do chumbo-210 (o de outros elementos). Conhecendo a tolerancia ao pH das espdcres de diatomaceas a partir da sua 
distribuigao atual, podomos ostimar qual ora o pH do lago no passado. Observe como as agues do lago tOm sido addificadas desde 1900, 
aproximadamente. As populates das diatomaceas Fragifaria virescens e Brachysira vitrea diminuiram do modo abrupto durante esse periodo, 
e as populates das especies tolerantes a acidez, Cymbelia perpusifla o Frustulia rbomboides , aurnentaram (segundo Flower et aL } 1994). 


para a atmosfera. Pordm, o aumcnto cm C0 2 atmosftrico (2,9 
x 10'^ toneladas nttricas) 6 responsive! por apenas 60% desse 
total, nma porcentagem que tern permanecido constante por 



FIGURA 2.23 Concentrates de CO^ o metano (Cl-y em gas retido 
em amostras de gelo do Vostok, Antartrca, depositado nos ultimos 
420.000 an os. As temporaturas estimadas estao muito correladona- 
das com essas concentrates. Assim, as transigoos entro epocas gla- 
ciais e quentes ocorreram h£ cerca do 335,000, 245.000, 135,000 e 
18.000 anos. AP - antes do p re sente; ppb = partes por bitiiao; ppm = 
partes por milhao (segundo Petit et a/,, 1999; Stauffer, 2000). 


40 anos (Hansen ct al., 1999). Os occanos absorvem C0 2 da 
atmosfera, c estima-se que sua caipadda.de de absorgio seja de 
1,8 a 2,5 x 10 ? toneladas mtricas do carbono liberado por 
atividadcs liumanas. Aniliscs reccntes tamb^m indicant que a 
vegetagio terrestre tem sido “fertilizada” pelo aumcnto cm C0 2 
atmosfdico, de modo que uma quantidadc considerivel de 
carbono flea retida na biomassa da vegetagao (Kicklighter et 
al, 1999). Apesar desse abrandamento do desastre pelos ocea- 
nos c pcla vegeta.gio terrestre, o C0 2 atmosfdico c o efeito 
cstufa estlo aumentando. Na Scglo 18.4.6, retomaremos ao 
tema dos estoques globais de carbono. 

2.9.2 Aqyecimetito global 

Iniciamos este capitulo discutindo a temperatura, avangantos 
para outras condigocs ambientais at£ os poluentes c agora vol- 
tamos para a temperatura, devido aos efeitos desses poluentes 
sobre as temperaturas globais. Acrcdita-se que a temperatura 
atual do ar na supcrficic da Terra esteja 0,6 ± 0,2mais elc- 
vada do que no periodo prilindustrial (Figura 2.25) e que cl a 
continuari a subir entre 1,4 c 5^8 L, C at 6 o ano 2100 (IPCC, 
2001). Tais mudangas provavclmentc rcsuJtar&o no derreti' 
mento das calotas polarcs, com conscquentc aumcnto no nf- 
vel do mar, e cm grandcs mudangas no padrlo climitico glo- 
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FIGURA 2,24 (a) Concentragao de metano (CH 4 ) na atmosfera durante □ s£culo XX. (b) Estimativas de aquedmento global no perfodo de i850 
a 1990 causado por CO £ a outros gases-estufa importantes (segundo Khalil, 1999), 


uma eleva^ao de 3 
a4 D G nos prdximos 
100 anos 


bal e na distribute das esp^cies. As predigocs de aquedmen¬ 
to global rcsultantc do aumento do efcito cstufa prov£m de 
duas fontes: (i) soils ticados moddos por computador (“modc- 
los de drculagio geral”) que simnlam o dima mundial; c (H) 
tcnd£ndas detcctadas cm conjuntos de dados medidos* in- 
duindo a largura dos an&s de crcscimcnto de Irvorcs, regis- 
tros do nfvel do mar e medidas da taxa de rctra^o de geleiras. 

Nlo 6 surprccndcntc que os diver¬ 
sos moddos de d mulatto global di- 
virjam cm suas prediqdes sobre a de- 
va^lo da temperatura global, rcsultan¬ 
tc de aumentos ptevistos cm C0 2 . Entrctanto, a maioria das 
prcdi^Scs bascadas cm tais moddos varia apenas de 2,3 a 5*2°C 
{a maior parte da varia^to flea por conta da maneira pda qua! 
slo moddados os efeitos da cobertura de nuvens), e uma de- 
va^ao de 3 a 4 U C nos prdximos 100 anos parccc um valor 
razodvd como ponto de partida para fazer projcqdes sobre efei¬ 
tos ccoidgicos (Figura 2.26). 

No entanto, os regimes tdrmicos slo apenas uma parte do 
conjunto de condi$6cs que determinant os locais de ocorr£n- 
cia dos org^nismos. Infdizmentc, depositamos muito mcnos 
confiani~a cm projc<~6cs de precipita^to e cvaporaqlo, pois d 
muito diffcil incorporar bons moddos de comportamento das 
massas de nuvens a um modelo geral de dima. Sc considerar- 
mos apenas a temperatura como uma varidvd rdevantc, po- 
derfamos projetar uma elevate de 3°C, assemdhando o di¬ 
ma de Londrcs (Rcino Unido) ao de Lisboa (Portugal) (com 
vegeta^do apropriada de oliveiras, vidciras, Bougainvillea e 
vegeta^do arbustiva de clima scmi-lrido). Por^m, com um 


pouco mais de chuvas, essa zona seria quase subtropical c, 
com um pouco mcnos, cla poderia ser qualificada como 
dridal 


Da mesma forma, o aquedmento 
global nao i djsmbufdo uniformcmcn- panhar c rttmo de 
te sobre a superHcie da Terra. A Figu- mudangas? 
ra 2.27 mostra as altcragocs medidas 

nas tend£ncias da temperatura da supcrfifcic do globo ao Ion- 
go de 46 anos, no perfodo de 1951 a 1997. Nessc perfodo, 
dreas da America do Norte (Alasca) c da Asia experimentaram 
crcscimcnto de 1,5 a 2°C, c as predtes indicam que esses 
locais continuardo experimentando um aquedmento mais rd- 
pido na primeira metade do sdculo XXI. Em algumas rcgidcs, 
a temperatura aparentemente nlo mudou (Nova York, por 
cxemplo) e ndo devc sc altcrar muito nos prdximos 50 anos. 
Existem tambdm algumas dreas, cm especial a Grocnl India e 
o none do Oceano Padfico, onde as temperaturas da superff- 
cie da Terra t£m cafdo. 


Enfatizamos, tambdm, que a distribute de muitos orga- 
nismos 6 determinada por extremes ocasionais, e ndo por con- 
didoes mddias. As pro jc^Ses modeladas por computador indi¬ 
cant que as mudan^as dimdticas globais produzirdo tamb^m 
maior variable na temperatura. Timmerman c colab oradorcs 
(1999), por excmplo, modelaram o efeito do aquedmento-estufa 
sobre a ENSO (ver Set 0 2.4.1). Segundo suas ptevisSes, o dima 
medio na region tropical do Pacffioo deve mudar para aquelc atual- 
mente representado pdo cstado do El Nifio (mais quentc), mas a 
variabilidadc interanual devc aumentar, com inclinable mais acen- 
tuada para cventos extraordinariamentc fries. 
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FIGURA 2,25 Variances anuais globais na 
temperatura da superffcie da Terra, de 1860 
a 1998, As barras mostram desvios da me¬ 
dia no final do sdculo XIX. A curva repre¬ 
sents uma mddia movel obtida pelo uso de 
um filtro de 21 an os, As temperaturas glo- 
bais mediae atuais sao mais altas do que 
em qualquer penodo desde 1400 (segundo 
Saunders, 1999). 



1S75 1900 1995 1950 1975 9000 2095 9950 9075 
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FIGURA 2.26 Efevagao na temperatura 
media global da superficie da Terra, proje- 
tada pelo modelo global acoplado (isto e, 
tanto os oceanos como a atmosfera sao 
modelados) da variabilidade e mudanga do 
clima em uso no Laboratdrio Geofisico de 
Dinamica dos Fluidos, Princeton, EUA. Os 
aumentos em gases-estufa observados sao 
usados para o penodo de 1865 a 1990 (e 
clara mente as projegoes correspondem a 
tendencia observada na temperatura); apds 
esse perfodo, admite-se para os gases-es- 
tufa um aumento de 1% ao ano. Uma vez 
que o modelo Simula o com portamento glo- 
bal dos oceanos e da atmosfera, o compor- 
tamento exato depends da situagao snicial 
do sistema, Os tree “experimentos" foram ini- 
crados a parlir de situagdes diferentes (se- 
gundo Del worth etal. f 2002). 


a distribulgao 
global de 
mudangas 
climSticas 


Como jl vimos* as temperaturas 
globais variaram de forma natural no 
passado. Atualmcnte, estamos nos 
aproximando do final de um dos pc- 
rfodos de aquedmento 3 que teve ini- 
do hi 20 mil anos* e durante o qual as temperaturas globais 
aumentaram em atd 8°C. O cfeito esrufa soma-se ao aquedmen- 
to global cm uma <£poca em que as temperaturas jd cstio mais 
altas do que cstavam durante os tiltimos 400 mil anos. O pdlcn 


eneontrado cm sedimentos forncce uma cvid£nda das mu- 
dan gas na vcgctag&o ocorridas no passado c mostra que os li- 
mites das florestas norte-amcricanas t£m migrado para o nor- 
tc a taxas de 100 a 500 m ano 1 desde o ultimo perfodo glad- 
al No entanto, cssa taxa de avango nlo tern sido sufidcntc- 
mente rdpida para acompanhar o aquedmento pds-glacial. As 
predigocs sugerem que a taxa de aquedmento resultantc do 
cfdto estufa scrl 50 a 100 votes mais rlpida do que o aqued¬ 
mento pds-gladal. Assim 3 de todos os tipos de poluiglo am- 
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FIGURA 2.27 Alteragoes na temperatura da superfide do gtobo, express as coma a tendencia linear durante 46 an os, no peri ado da 1951 a 
1997. A barra abaixo mostra a amplitude de varia^ao na temperatura am °C (de Hansen et af. t 1999). 


bicntal causada pel as atividades human as, nenhum pode ter 
efeitos tao profundos como o aquccimento global. Podcmos 
esperar altcraqdes latitudinais e altitudinais tia distribute das 
es paries e cxtin^ocs por toda a parte i medida que as floras e 
faunas nSo conseguirem acompanhar a taxa de mudan^a nas 
temperaturas do plancta (Hughes, 2000). Aldm disso, grandes 
extensocs de terra, sobre as quais a vegeta^o poderia avanqar 
e rccuar, t£m sido fragmentadas no process o de dviliza^So, 
colocaudo importantes barreiras ao avan^o vegctacional. Serd 
uma surpresa muito grande sc virias espdeies ndo dcsaparece- 
rem ncsse processo. 

Resumo 

Uma conditio 6 um fator ambiental abidtico que influencia o 
funcionamcnto dos organismos vivos. Em gcral, podcmos re- 
conhecer um nfvel dtimo, no qual um organismo cxibe o me- 
lhor desempenho. Basicamente, deverfamos definir “mclhor 
descmpcnlio” do ponto de vista evolutive, mas, na prdtica, 
cm geral medimos o efeito das condi^ocs sobre alguma pro- 
pricdadc-chave, como a atividadc de uma emdma on a taxa de 
reproduce. 

O nicho ccolbgico niao 6 um local de um organismo, mas 
um resumo de suas tolerincias a condiqOcs e cxig£ncias de 


recurs os. O conceito moderno - hiper volume w-dimensional, 
segundo Hutchinson - tambdm distingue nichos fundamen¬ 
tal c rcalixado. 

A temperatura d discutida cm detaihe como uma conditio 
tfpica e, taivez, a mais importatitc. Nos extremos superiorcs c 
infcriorcs de temperatura, os organismos acusam prejufzos de 
funcionamcnto c, por fim, morrem. Entre os extremos, onde 
cxiste um dtimo, cles respondent com uma amplitude funcio- 
nal, embora essas respostas possam estar sujcitas & adaptable 
cvolutiva e k aclimatiza^o mais imediata. 

As taxas de processes bioldgicos enzimdticos muitas vezes 
crcscem exponenciaimente com a temperatura (com frcqii£n- 
cia, Q I0 = 2), mas para taxas de crescimento e descnvolvimcn- 
to muitas vezes existem apenas leves desvios da linearidadc: a 
base para o conceito grau-dia. Uma vcz que o descnvolvimcn- 
to cm gicral aumenta mais rapidamente com a temperatura do 
que o crescimento, o tamanho final tende a decrescer com a 
clcva^do da temperatura. As tentativas para descobrir regras 
universais de dcpcnd£ncia da temperatura pcrmanecem um 
tema de controvdrsia. 

Explicamos as difcrcnqas e as scmclhan^as entre organis- 
mos endotdrmicos e cctotdrmicos em especial quanto is suas 
respostas a uma faixa de temperaturas. 

Examinamos variances sobre a superffeie da Terra c no in¬ 
terior dela, corn uma diversidade de cans as: cfeitos latitudi- 
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nais* altitudinaiSi continentals* saxonais, diirios e microcli- 
mdticos* bcm como os efeitos da profundidade no solo c na 
dgua. Cada vex mais, tem-se tornado aparcntc a importinda 
dc padr&cs temporals dc mddio praxo. Entrc esses, s£o dignos 
dc nota a El Nino-Southern Oscillation (ENSO) e a North Atlan¬ 
tic Oscillation (NAO). 

Existcm muitos cxcmplos dc distributes dc plantas c ani¬ 
mals que estSo correlacionadas dc forma significativa com al- 
guns aspectos da temperatura do ambiente, mas que nio pro- 
vam que a temperatura determina dirctamcnte os iimites de 
distribute de uma cspdcic. As tempcraturas medidas rara- 
mentc s&o aquclas que os organismos experiment am. Para 
muitas esp^des, as distributes s^o atribufdas menos &s tem¬ 
peratures madias do que aos extremes ocasionais; e os efeitos 
da temperatura podem ser determinados amplamentc pclas 
respostas de outros membros da comunidadc on por intera- 
0es com outras condiq6cs. 


Muitas outras oondi^ocs ambientais tambdm sSo discutidas: 
o pH do solo e da ^gua, a salinidade, as condi^oes no limite entrc 
o mar c o continente c as forgas ffsicas de ventos, dc ondas e dc 
correntes. Sao feitas distingScs entrc riscos* desastres e catistrofcs. 

Muitas condi^ocs ambientais estlo sc tornando gradativa- 
mente importantes* devido \ acumula^&o de subprodutos td- 
xicos de atividades humanas. Um cxcmplo signiflcativo 6 a 
cria^io dc “diuva £cida”. Um outro cxcmplo £ a influ&icia dc 
gases industrials sobre o efeito estufa c os efeitos conseqiientcs 
sobre o aquedmento global. Uma eleva^o projetada de 3 a 4^C 
para os prdximos 100 anos parccc um valor razodvel como 
ponto de partida para proje<focs dc efeitos ccoldgicos, embora 
o aquccimcnto global nSo seja uniformementc distribufdo 
sobre a superffeie da Terra. Essa taxa £ 50 a 100 vexes mais 
rdpida do que o aquccimcnto pds-glaciaf. Devcmos esperar 
mudan^as latitudinais e altitudinais nas distributes de espd- 
cies e cxtinqScs dc floras e faunas. 



Capftulo 3 

Recursos 


3.1. Introdugao 


o que sao 
recursos? 


Segundo Tilman (1982), to das as coi- 
sas consumidas por um organismo sdo 
sens recursos. Pordm, consumir ndo 
significa simples mentc “comer”. Abcllias e esquilos ndo co- 
mem tocas, mas uma toca ocupada ndo flea uiais disponf¬ 
vel para outra abcilia ou outro csquilo* exatamente como 
um dtomo de nitrog£nio, o nectar ou uma porqlio dc bolo- 
tas* nlo 6 mais disponfvel para outros consumidorcs. Dc 
mancira similar, f£mcas que jd acasalaram podem nSo cstar 
disponfveis para outros maclios. Todos esses recursos sdo con- 
sumidos, no sentido que o cstoque ou suprimento 6 reduzido. 
Desse modo, recursos s&o entidades exigidas por um organis¬ 
mo cujas quanridades podem ser reduzidas pcla sua atividadc. 

As plantas vcrdcs realrzam a fotos- 

sfntcsc c obt£m cncrria e matdria para o 
podem competir . - , r 

:i’.r recursos sen crcscimento c reproduce a partir 

de materials inorglnicos. Scus recursos 
sdo a radiagSo solar, o didxido de carbono, a %ua c os nutrientes 
minerais. Os organismos “quimiossimdticos”, como muitas das 
arqueobaetdrias, obt£m cncrgia pcla oxida$ao do metano, dc fons 
dc amonio, do dcido sulfidrioo ou do ferro Ferro so; eles vivcm cm 
ambientes, tais como fontes hidrotermais c fendas marinlias 
profun das c us am recursos que cram muito mais abundances 
durante as fases iniciais da vida na Terra. Todos os outros or¬ 
ganismos utilizam os corpos dc outros organismos como re¬ 
curs o alimentar. Em cada caso, o que foi consumido n&o 6 
mais disponfvel para outro consumidor. O coelho consumido 
por uma dguia n&o 6 mais disponfvel para outra dguia. O quan¬ 
tum de radia^&o solar absorvido c assimilado como produto 
da fotossfntcse por uma folha nSo 4 mais disponfvel para ou¬ 
tra folha. Isso tern uma conscqii£ncia importante: os organ is- 
mos podem competir entre si para conquistar uma por^lo dc 
um recurso limitado - um tdpico a ser tratado no Capftulo 5. 


* N. dc T. Bolotad um tipo de frutu, caracterfsilco de teptesentantes da 
hi mil i a FagaeCsie, como o carvaUiu europeu (Quercttf foimr} , por exemplo. 


Uma grande parte da ecologia diz respeito ao agrupa- 
mento dc recursos inorg&nicos pelas plantas verdes c ao rca- 
grupamento desses con juntos cm cada cstdgio succssivo, em 
uma teia dc intcra^ocs consumidor-recurso. Neste capftulo, 
iniciamos com os recursos de vegetais c cnfocamos aqueles 
mais importantes na fbtossfntcsc: radia^o e C0 2 . Esses rc- 
cursos, juntos, promovcm o crescimcnto dos indivfduos vege¬ 
tais, que, eoletivamente, determinam a produtividade primd - 
rid de dreas dc terra (ou de volumes dc dgua): a taxa, por uni- 
dadc dc drea, cm que as plantas produzem biomassa. Os pa- 
dr6cs dc produtividade primiria serlo examinados no Capf¬ 
tulo 17. Relativamente pouco espaqo neste capftulo 6 reset va- 
do ao airm en id como um recurso para animals, simplcsmcnte 
porque uma sdric dc capftulos postcriorcs (9 a 12) 6 dedicada 
k ecologia dc prcdadorcs, de pastadores, dc parasitos e dc sa- 
prdtrofos (os consumidores c dccompositores de organismos 
mortos). Estc capftulo, entHo, cnccrra onde o anterior corne¬ 
al: com o nicho ecoldgico, adicionando dimensocs de recur- 
sos ds dimcnsScs de condigocs que ]k conhecemos. 


3.2 Radia£ao 


A radia^do solar 6 a unica fonte dc cncrgia que podc ser usada 
por plantas verdes em atividades mctabdlicas. Ela chcga atd a 
planta como um fluxo de radia^do do sol, seja diretamente 
difundida por uma trajetdria maior ou menor na atmosfera 
ou apds ser rcfletida ou transmitida por outros objetos. A fra- 
$do dircta 6 maior em latitudes baixas (Figura 3.1). AJdm dis- 
so, na maior parte do ano, cm climas temperados, c durante o 
ano inteiro, em climas dridos, o doss cl de comunidadcs ter- 
rcstres ndo cobrc a superffeie do solo, dc tnodo que a maior 
parte da radiaqdo incide sobre ramos desprovidos dc folbas 
ou solo dcscobcrto. 

Quando uma planta intercept! 
a cncrgia radiantc, csta pode ser rcflc- 
tida (com seu comprimcnto de onda 


o destine da 
radia^ao 
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FIGURA 3.1 Mapa global da radia^ao sotar 
absorvrda anualmente no ststerna atmosfe- 
ra-Terra feito a partir de dados obtidos com 
um radidmetro do satdlite meteorofdgico 
Nrmbus 3. As unidades sao J cm -2 mirr 1 (se- 
gundo Raushke et el., 1973). 


a energia radiante 
deve ser capturada 
ou e perdida para 
sempre 


inalterado), transmitida (apds haver pcrdido algumas faixas 
de ondas) on absorvida. Parte da fra^lo que 6 absorvida pode 
elevar a temperatura da plants, e ser irradiada novamente com 
comprimentos de onda muito mais longos; cm plantas terri- 
colas, parte pode contribuir ao calor latcntc de evaporagSo da 
dgua e, assim, impuisionar a corrcntc de transpiraqlao. lima 
parte pequena pode chegar afo os cloroplastos e ativar o pro- 
cesso de fotossintese (Figura 3.2). 

Durante a fotossintese* a ener- 
gia radiante 6 convertida cm compos- 
tos qufmicos de carbono ricos cm ener- 
gia, que subscqiicntcmcntc serSo dc- 
compostos na rcspira^Io (seja pcla pr6- 
pria planta on por organismos que a consomcm). No entanto, 
a radia^io € perdida de modo irrcversivcl para a fotossintese, a 
mcnos que seja capturada c ftxada quimicamcntc no mesmo 
instante que incidc sobre a folha. A cncrgia radiante qnc foi 
flxada na fotossintese pass a apenas uma vcz pela Terra. Isso 6 
exatamente o contririo do que ocorre com um dtomo de ni- 
trog£nio on carbono on uma mofocula de dgua, que podem 
ser usados repetidas vezes por infinitas gcraqdcs de organis¬ 
mos, por mcio de um process o de ciclagem. 

A radia^ao solar 6 um rccurso 

rn,d i agao fotos s i n- continue: um cs pcctro de comprimen- 

teticamente ativa tos de onda diforentes. Pordm, o apa- 

rclho fotossinfotico 6 capa£ de ter accs- 
so k cncrgia de apenas uma faixa rcstrita desse cspcctro. Todas 
as plantas verdes dependent da clorofila c de outros pigmen- 
tos para a fixa^o fotossintdtica de carbono; esses pigmentos 
fixam a radiaqiio na faixa de ondas entre 400 e 700 nm, apro- 
ximadamente. Essa 6 a faixa da Tadia^ao fotossintcticamcnte 
ativa” (PAR, do ingles - photosynthetically active radiation). 
Ela correspondc, de modo gcral, k regiio do cspcctro visivcl 
do olho humano, que denominamos “lua”. Ccrca de 56% da 


radia^'.ao incidcnte sobre a super ffcic terrestre situam-sc fora 
do intcrvalo da PAR c, desse modo, nko est&o disponfveis como 
um rccurso para as plantas verdes. Em outros organismos* exis¬ 
tent pigmentos, como bactcrioclorofilacm baetdrias, por exem¬ 
pt o, que rcalizam fotossintese fora do intcrvalo da PAR das 
plantas verdes. 


3.2.1 Variances na intensidade e qualidade da 
radiagao 

A razao principal de as plantas rara- foto-inibig3o a 
mente atingirem a sua capacidade fo- 
tossinfotica intrfnscca 6 que a intensi¬ 
dade de radia£io varia continuamentc (Figura 3.3). A morfo- 
logia e a ftsiologia vegetais dtimas para a fotossintese a uma 
determinada intensidade de radia^o cm geral scr&o inapro- 
priadas a uma outra intensidade. Em habitats terrestres, as 
folhas vivcm sob um regime de radia^ao que varia durante o 
dia e o ano; aldrn disso, elas vivcm cm um ambiente de outras 
folhas, que modi flea a quantidade c a qualidade da radiagSo 
rccebida. Como acontccc com todos os recursos* o suprimento 
de radia^ao pode variar sistcmdtica (diariamente* anualmente) c 
assistcmaticamcntc. Mais isso nSo significa apenas que a intensi¬ 
dade de radia£io 6 uma propor^o maior ou mcnor de um valor 
maximo sob o qual a fotossintese seriamais produtiva. Sob inten- 
sidades altas, pode ocorrer jbto-inibi^ao da fotossintese (Long et 
ai y 1994), de tal modo que a taxa de fixagSo de carbono dccrcsce 
com intensidade de radia^So crescente. Intensidades altas de ra- 
diaf^o podem tambdm levar a um supcraquccimento perigoso 
das plantas. A radia^io £ csscncial para as plantas, mas elas po¬ 
dem ter tanto exccsso como cscassca; desse rccurso. 

Os ritmos anuais c didrios sao variaqocs sistemdticas 
da radiagio solar (Figura 3.3a, b). A planta verdc experi- 
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FIG UR A 3.2 Reflexao (R) e atenuagao da radiagao solar inddindo sob re comuntdades vegetais distfntas. As setas mostram as porcentagens 
de radiagao incidents atingindo diferentes niveis na vegetagao. (a) Lima floresta boreal mista de bdtufa e espruce; (b) uma floresta de pinheiro, 
(c) uma lavoura de girassoi; e (d) uma lavoura de mil ho. Essas figuras re presen tarn dados obtidos em determinadas comunidades e e possfvel 
ocorrer uma grande variagao, dependendo do estagio de crescimento do dossel da floresta ou da lavoura, do periodo do dia e da epoca em que 
as medigoes foram feitas (segundo Larcher, I960, e outras fontes), 


mcnta pcrfodos dc cscassc^ e cxccsso de sen recurso lumi- 
noso a. cada. 24 boras (cxccto per to dos polos) f bem como 

estagoes de escassci c cxccsso a cada 

variagdes ano ( CxCCto 1105 trdpicos). Em hibi- 

sistem^ticas no tats aqudticosj a rcdug^o da intern i- 
suprimento dii.dc de radiagao dc acordo com a 

pro fundi dad e da coluna d'igua (Fi- 
gura 3.3c) 6 uma variagHo adicional, sistemdtica c previsf- 
vel* embora o grau dcssc fcndmcno possa variar bastante. 
For cxcmplo, difcrengas na claridade da dgua cxplicam por- 


que cert as “angiospcrmas marinhas” (seagrass)* podem crcs- 
ccr sobrc substratos sblidos a cerca dc 90 m abaixo da sn- 
pcrffcie no occano aberto rclativamcntc improdutivo* e 
macrdfitas de dgua docc raramcntc crcsccm em profundi- 
dadcs abaixo dc 10 m (Sorrell et ai.^ 2001). Estas com frc- 
qilencia habitam apenas locals bem mais rasos, cm grande 


* N. de T. Na verdade, nlo sc tratatn de gnunfneiis (fatnflia Ponceae), 
mas dm de representantes da famflia Potamogctonactat. 
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FiGURA 3.3 (a) Totals di&rios de radiagao solar recebrda durante o ano em Wageningen (Holanda) a Kabanyolo (Uganda), (b) Media rnensal da 
radiagao diaria registrada em Poona (India), Coimbra (Portugal) e Bergen (Noruega) (a, b, de Wit, 1963, a outras fontes). (c) Dimrnuigao 
exponencial da intensidade de radiagao am urn habitat de agua doce (Burrinjuck Dam, Australia) (de Kirk, 1994). 
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parte deyido ks difcrengas nas concentrates dc particular 
suspcnsas e tamb<5m ao fitoplancton (ver a scguir). 

O modo pclo qual urn organ ismo reage ^ varia^iOj siste- 
matica e previsfvel, no suprimcnto dc um rccurso rcflctc sua 
fisiologia atual e sua evolug&o passada. Em rcgi6cs tempera- 
das, a abscis&o sazonal das folhas pelas irvorcs decfduar cm 
parte 6 um reEcxo do ritmo anual na intensidade de radiaqio 
- elas caem quatido sao mcnos uteis. Como consequ£ncia, 
uma esp^de perenifdlia de sub-bosque podc passar por uma 
mudanga sistcmdtica adirional, pois o ciclo sazonal dc produ- 
g5o foliar do dosscl determina a radiagSo que permancce para 
pcnctrar no sub-bosque. O movimento didrio de folhas cm 
muitas espddcs tambem provoca mudangas na intensidade c 
na dire^ao da radiag&o incidcntc. 

Variag6es mcnos sistcmdticas no 

ambiente dc tadiag&o dc uma folha slo 
de esgotamento Y 

do recurso causadas pela natureza e pda posi^do 

de folhas vizinhas. Cada doss el, cada 
planta e cada fblha intcrccpta a radiagiio, criando uma zona dc 
esgotamento dc rccurso (RDZ; resource-depletion zone) — uma 
faixa mdvcl de sombra sobre outras folhas da mesma planta 
on de outras. Na zona mais profunda sob o dossel, as sombras 
tornam-sc mcnos deftnidas, porque grande parte da radiaglo 
perdc sua diregiio original, por difusdo e reflcxfio. 

A vegetagiao submersa de hdbi- 
tats aqudticos cstd submetida a um 
efeito dc sombra, provavclmcnte mui- 
to mcnos sistemdtico, apenas porque 
ela 6 movida pelo fluxo da dgua, cm- 
bora a vegetagiio Surname, cm espe¬ 
cial dc agudes ou lagos, tenha um cfoito profun do c invaridvcl 
sobre o regime de radiagdo abaixo dela. As cdulas do fho- 
pldncton mais prdximas da superffeie tambem provocam som¬ 
bra nas cdulas abalxo delas, dc modo que a reduglo da inten- 


atenuagao com a 
profundidade e 
densidade do 
plSncton em 
habitats aqudticos 



FIGURA 3.4 O aumento da densidade popufacional {*) da alga verde 
unicelular, Chforelfa vulgaris , em culture de laboratories reduziu a pe- 
netragao da luz (O - intensidade luminosas a uma profundidade fixa). 
As barras indicam os desvios-padrao, que estao omitidos quando ma¬ 
nures do que os simbofos (segundo Huisman, 1999). 


sidade com a profundidadc 6 tanto maior quanto maior for a 
densidade do fitoplanct6n. A Figura 3.4, por cxemplo, mos- 
tra o declinio na penctrag&o da luz, medida a uma profundi- 
dadc fixa em um sistema construido cm labotatdrio, utilizan- 
do uma populaqao da alga verde unicelular Chlorella vulgaris y 
por um periodo superior a 12 dias {Huisman, 1999). 

A composig&o da radiagio que 

passou atravds de folhas cm um dossel variagSes em 
, , , qualidade e 

ou atraves dc um corpo d agua e tarn- quantidade 

bdm alterada. Fotossintcticamcnte, 
is so podc scr mcnos vantajoso, pois o componentc da radia- 
g&o fotossintcticamcnte ativa foi reduzido - embora tais redu¬ 
ces possam tambdm impedir a foto-inibigiio e o superaqueci- 
mento. A Figura 3.5 mostra um cxemplo da variagilo com a pro- 
fundidadc em um hdbitat dc tfgua docc. 

As principals diferengas entre 
cspdcics tcrrfcolas, cm sua rcaqao iks va- 
riagoes sistcmdticas na intensidade da 
radiagiao, sSo aquelas que evoluiram 

entre “esp^cies de sol” e “espdeies de sombra”. Em gcral, as 
cspjfcics vegetais caractcristicas dc hdbitats sombreados usarn 
a radiagSo cm intensidadcs baixas com mais cfici^ncia do que 
as csp^cies dc sol, mas o inverso 6 verdadeiro cm intensidadcs 
altas {Figura 3.6). Parte da diferenga entre elas reside na flsio- 
iogia das folhas, mas a morfologia das plantas tambdm in- 
flucncia a efici^ncia com a qual a radiag&o 6 capturada. As 
folhas de plantas dc sol cm getal fleam expostas ao sol do mcio- 
dia cm atigulos agudos {Poulson e DeLucia, 1993). Isso pro- 


esp^cies de sol e 
especies de 
sombra 



Compiimento de onda fnm} 


FIGURA 3.5 Variagao da distriburgao espectral da radiagao s de acor- 
do com a profundidade do Lago Burley Griffin, Australia, Observe que 
a radiagao fotossinteticamente ativa se situa principalmente dentro 
da faixa de 400 a 700 nm (segundo Kirk, 1994), 
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FIGURA3.S Resposta da fotossfntese aintensidade luminosaem plan¬ 
tas drferentes, sob temperaturas 6timas e com urn suprimento natural 
de CO £ .., Observe qua o rnilho e o sorgo sao plantas C^, e as denials 
espdctes sao C a (os termos sao explicados nas Segoes 3.3.1 e 3.3.2 
(segundo Larcherj 1980, e outras fontes). 


paga um fcixc incidcnte dc radiagio sobrc uma drca foliar mais 
ampla c efctivamcnte reduz sua intcnsidade. Uma intcnsidade 
dc radiate superb tima para a fotossfntcse, quando atinge uma 
follia a 90°, podc* portanto, scr dtima para uma folha inclina- 
da cm um Angulo agudo. As folhas dc plantas dc sol com fre- 
qii£nciacstSo sobrepostas cm um dossed multiestratificado. Sob 
luz solar brilhante* mesmo as folhas sombreadas cm cama- 
das inferiorcs podem ter taxas positivas dc fotossfntcse li¬ 
quid a. As plantas dc sombra em geral possucm folhas com 
disposigio mais on men os horizontal, formando uma copa 
unicstratificada. 


folhas de sol e 
folhas de sombra 


Ao contrdrio dcssas diferengas 
“cstrafogicas”, podc tatrdfom acontc- 
ccr que, durante o crcscimento da 
planta, as suas folhas dcsenvolvam-se 
diferentemente como uma resposta “tdtica” ao ambiente de 
radiaglio. Isso muitas vczes leva i formag&o dc “folhas dc sol” c 
“folhas dc sombra” dentro da mesma planta. As folhas dc som- 
bra cm gcrla menorcs, mais espessas, possucm mais crdulas 
por unidadc dc irca, venagio mais densa, disposigio mais densa 
dos cloroplastos e maior peso scco por unidadc dc itca foliar. 
Ess as manobras tdticas, entiio, tendem a ocorrer n&o na planta 
toda, mas ao nfvd da folha individual ou mesmo cm suas par¬ 
tes, o que, todavia, demanda tempo. Para formar folhas de sol 
ou dc sombra como uma resposta tdtica, a planta, sua gema 
ou a folha cm desenvolvimcnto deve pcrccbcr o ambiente c 
responder a dc, formando uma follia com uma cstrutura apro- 
priada. Por cxcmplo, 6 impossivel a planta mudar sua forma 
com rapidez suficicnte para acompanhar as mudangas na in- 
ten sidade de radiag&o entre um dia nublado c um dia claro. 
No entanto, cla pode mudar rapidamente sua taxa dc fo- 


variagao de 
pigmentos em 
planted aquaticas 


tossfntcse, reagindo mesmo i passagem de um feixe dc luz 
solar. A taxa na qual uma foUia fbtossintetiza tambdm de- 
pen dc das dc man das de outras partes com crcscimento vi- 
goroso. Mesmo quando as condigbes s£o ideais* a fotossfn- 
tese podc scr reduzida, sc n&o houver demanda dc scus pro- 
dutos. 

Em hdbitats aqudticos* grande 
parte da variag&o entre as esptfoies 6 
atribuida is diferengas cm pigmentos 
fotossintdticosj que contribucm signi- 
flcativamentc para a utilizagio prccisa dos comprimcntos de 
onda da radiagio {Kirk, 1994). Dos tr£s tipos dc pigmentos - 
clorofila, carotcndidcs c biliprotefnas - to das as plantas fotos- 
sinfotieas eonfom os dois primeiros, mas muitas algas tamb^m 
cont£m biliprotefnas. Quanto is dorofilas* todas as plantas 
superiores possucm cloroftlas a c A, mas muitas algas t£m so- 
mente clorofila a, e algumas t£m clorofila ate. A Figura 3.7 
ilustra cxcmplos dos espcctros dc absorgiio dc muitos pigmen¬ 
tos, e sua rclagao com os espcctros dc absorg&o contrastantcs 
dc virios grupos dc plantas aquiticas e com as diferengas dc 
distribuigio (dc acordo com a profundidadc) entre grupos dc 
plantas aqudticas. Kirk (1994) faz uma apreciag&o dctalhada 
da evidbnda das ligagocs diretas entre pigmentos, desempe- 
nho c distribuigio. 


3.2.2 Fotossrntese liquids 


A taxa dc fotossfntcse 6 uma medida bruta da taxa cm que 
uma planta captura cnergia radiantc c a fixa cm compostos dc 
carbono. Entretanto, muitas vczes, 6 mais importantc consi- 
dcrar o ganho Ifquido, pois esse 6 muito mais ficii de medir. A 
fotossfntcse lfquida 6 o aumento (ou diminuig&o) de materia 
scca rcsultatite da difcrcnga entre a fotossfntcse bruta e as perdas 
devido i respiragio c i morte dc partes da planta (Figura 3.8). 

A fotossfntcse lfquida 6 negativa 
no cscuro, quando a respiragio supc- o ponto de 
ra a fotossimese, c aumenta com a in- compensagao 
tensidade da PAR. O pmto de com- 

pemaffio ^ a intensidadc dc PAR cm que o ganho da fotossfn- 
tese bruta compensa exatamente as perdas por rcspirag&o e 
por outros motivos. As folhas dc csp^cics dc sombra tendem a 
cxibir taxas dc respiragSo mais baixas do que as follias dc es- 
p£cics dc sol. Assim, quando ambas crcscem i sombra, a 
fotossfntcse lfquida dc esp&:ics dc sombra 6 maior do que a 
de cspecies de sol. 

Existe uma variagSo dc quasc capacidade 
100 vczes na capaddade fotossintidca 
dc folhas (Mooneye Gulmon, 1979). 

Essa 6 a taxa dc fotossfntcse quando a radiagio incidente atin¬ 
gc o nfvel dc saturagio, a temperatura 6 6tima, a umidade 
rclativa 6 alta c as conccntragocs dc C0 2 c oxig^nio sio nor¬ 
mals. Quando as folhas de csptfoics distintas sao comparadas 
sob css as condigocs idcais, as com capacidadc fotossintdtica 
mais alta sio cm geral a quel as de ambientes ondc nutrientes. 
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(a) Clomfilas a e t (b) doroflte c z 








FIGURA 37 (a) Espectros de absorgiio das dorofilas ae b. fb) Espectro de absorgao da dorofila c? (c) Espectro de absorgao do p-caroteno. 
(d) Espectro de absorgao da brlirprotefna, R-ficocianina. (e) Espectro de absorgao de am pedago de folha da macrdfita de agua doce Valiisn&ria 
spiralis, coletada no Lago Ginnindera, Australia. (I) Espectro de absorgao da alga planctonica Chiorella pyrenoidos (verde). {continue} 


igua c radia^o raramcnte s&o limitantcs {ao men os durante a 
estate de cresdmento). Entretanto, s^o induidas m uitis plan- 
tas de iavoura e as ervas daninhas que emseem com cl as. As 
cspMcs de ambientes pobres cm recurs os (p. ex.* plan tas de 


sombra, perencs de deserto* cspccies do urzal) gcralmcntc cxi- 
bem uma baixa capacidade fotossint&ica -- mesmo quando 
s&o fornccidos recurs os abundantes. Tais padriSes podem scr 
compreendidos ao constatar que a capacidade fotossintdtica* 
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(a) D»atom&ceas 



(h) Algas verde-azuladas 



(0 Oeste da Escdcia 



F1GURA 3.7 (continuagao) (g-h) Espectres de absorgao das algas pianctfinicas Navicuta minima (diatom&cea) e Synechocystis sp. {verde* 
azulada), fj) Numeros de especres de algas bentfinicas vermelhas, verdes e paid as em prefund idades distintas fe sob dife rentes regimes de 
luz), afastadas da costa oeste da Escdcia (56-57°N} (segundo Kirk, 1994' dados de fontes diferentes). 



FIGURA 3,8 Curso anuaf de eventes que determinararn a taxa fotossintetica da folhagem do bordo (Acer campestre), em 1980. (a) Varragao da 
rntensfdade da PAR {•) e alteragoes na capacidade fotossint£tica da folhagem (D), evidenciando-se na primavera, crescendo ate atrngir urn 
plate e, depois, declinado no final de setembro e outubro, (b) Fixagao de dioxide de carbono (C0 2 ) (O) e sua perda por resprragao durante a 
noite {•). A fotossfntese bruta total anual foi 1.342 g CO £ nr 2 , e a respiragao noturna foi 150 g C0 2 nr 2 , resultando em um balango de 
fotossfntese liquida de 1,192 g C0 2 m £ {segundo Pearcy ef a/,, 1984), 


come toda a capacidade, deve scr “construfda”, c o investimento 
na sua constmglo 6 provaveimentc apenas para scr reposto, caso 
exista ampia oportunidadc de utiliza.g£o dess a capacidade. 

£ desnecessirio dizer que as condigoes ideais, sob as quais 
as plantas podem alcangar sua capacidade fotossinfotica, raras 
vezes cst:io presentes^, cxceto cm ambientes experimental men- 
tc control ados. Na pritica, a taxa cm que a fotossfntese de fato 


precede 6 limitada por condigdcs (p. ex.* temperatura) e pcla 
disponibilidade de outros recursos alem da energia radiante. 
As folhas parccem tambdm alcangar sua taxa fotossintdtica ma¬ 
xima somente quando os produtos cstio sendo ativamentc re- 
tirades (para o desenvolvimcnto de gemas, tub^rcuios* etc.). 
Alcm disso* a capacidade fotossintdtica de folhas 6 correlacio- 
nada com o conteddo de nitrog£nio foliar, tanto entre folhas 
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dc uma planta in dividual men tc quanto entre folhas dc esp 6- 
cics distintas (Woodward, 1994). Ccrca dc 75% do nitroge- 
nio foliar 6 investido cm cloropiastos. Isso sugcrc que a dis- 
ponibilidadc dc nitrog£nio como um rccurso podc impor 
li mites estritos A capacidade das pi ant as dc acumular C0 2 
c cncrgia na fotossintese. A taxa dc fotossfntesc tambAm 
aumenta com a intensidadc da PAR, mas, na maioria das 
espAcics (“plantas — ver, a seguir), cla atingc um plato 
sob intensidades dc radia^Ao bem abaixo da intensidadc da 
radiaqAo solar total. 

A efidenda mais alta dc utiliza^Ao dc radiagAo pclas plan¬ 
tas verdes 6 dc 3 a 4%, obtida por aJgas microscdpicas cultiva- 
das sob intensidades baixas dc PAFL Em florcstas tropicais, os 
valorcs fleam na faixa dc 1 a 3% e, cm florcstas tcmpcradas, 
na faixa dc 0,6 a 1,2%. A cficiAncia aproximada dc plantas dc 
lavoura cm clima temperado 6 somente ccrca dc 0,6%. A cncr- 
gAtica dc todas as comunidadcs dependc dc tais nfveis dc efi- 
ciAncia. 

3.2.3 Plantas de sol e de sombra de um arbusto 
perenifolio 

Muitos dos pontos gcrais antes apresentados sao ilustrados por 
um estudo com um arbusto perenifolio, Heteromeles arbutifo- 
lia. Essa cspAcie crescc cm hdbitats dc chaparral na California, 
onde suas copas sAo expostas A luz solar plena c a temperaturas 
elevadas - cm especial durante a estate scca —, bem como cm 
hAbitats florcstais, onde ocorrc cm locals abertos e no sub- 
bosque sombreado (Valladares c Pcarcy, 1998). Plantas de som¬ 
bra do sub-bos que foram comparadas com plantas de sol do 
chaparral, onde elas reccberam ccrca dc sctc vezes mais radia- 
fAo (densidade do fluxo fotdnico; PFD, do ingles photon flux 
density). Comparadas As dc sombra (Figura 3.9 c Tab cla 3.1a), 
as folhas das plantas de sol estavam inclinadas com Angulo 
muito mais accntuado cm rclac^Ao A horizontal, cram menorcs 
e mais espessas c sc originaram cm caulcs mais curtos (entre- 
nds mais curtos). As folhas dc sol tiveram, tambAm, uma maior 
capacidade fotossintAtica (mais clorofila c nitrogen io) por uni- 
dadc dc Area foliar, mas nAo por unidade dc biomassa. 

Como consequAncias “arquiteturais” dcssas diferenqas 
(Tabcla 3.1b), as plantas dc sombra tiveram uma “cficMncia 
dc proje^Ao” muito maior no verAo, mas muito mcnor no in¬ 
verno. A cflciAncia dc projcijAo expressa o grau cm que a Area 
foliar cfetiva A reduzida por cstar disposta A radiate incidcntc 
cm um Angulo diferentc do Angulo rcto. Assim, as folhas dc 
plan tas dc sol com disposi^Ao mais oblfqua absorveram os raios 
dirctos do sol dc verao a pino, sobre uma Area foliar maior do 
que as folhas mais horizontals das plantas dc sombra^ no cn- 
tanto, os raios de sol dc inverno dc incidAncia lateral atingi- 
ram as folhas dc plantas dc sol quasc cm Angulo rcto. AlAm 
disso, cssas cficiAncias dc proje^Ao podem scr modificadas pcla 
fra^Ao dc Area foliar sujeita a auto-sombreamento, dan do ori- 
gem a “efleiAneias dc exposi^Ao”. Estas foram mais elevadas 
nas plantas de sombra do que nas de sol: no verAo, por causa 


(a) (0 



t 


FIGURA 3.9 Reconstitutes por computador de cautes de folhas de 
so! (a, c) e de sombra fb, d) do arbusto perenifolio Heteromeies arhu- 
tf folia, vrstas ao longo da trajetdria dos raios sol ares no initio da ma- 
nha (a, b) e ao meio-dia (c, d). Os tons mais escuros representam 
partes de folhas sombre ad as por outras folhas da mesma planta. Bar- 
ras = 4 cm (segundo Valladares e Pearcy, 1998), 

da maior cficiAncia dc proje^Ao c, no inverno, devido A ausen- 
cia rcktiva dc auto-sombreamento cm folhas dc sombra. 

As propriedades fisioltigicas da planta como um todo 
(Tabcla 3.1b), entAo, refletem tan to a sua arquitetura como as 
morfologias c fisiologias dc folhas individuals. A cflciAncia dc 
absor^Ao da luz, como a cficiAncia dc exposi^Ao, rcfletc tanto 
os Angulos das folhas como o auto-somb reamento. Portanto, 
a efidAncia dc absor^Ao foi consistcntcmcnte mais cievada para 
plantas dc sombra do que para as de sol, embora a eficiAncia 
para plantas dc sol fosse signifleativamente mais cievada no 
inverno, comparada com o verAo. A razAo foliar cfetiva (a eft- 
ciAncia dc absor^Ao da iuz por unidade dc biomassa) foi, en¬ 
tAo, massivamente maior para plantas dc sombra do que para 
as de sol (com rcsultado dc suas folhas mais dclgadas), embo- 
ra, mais uma vcz, um pouco mais alta para as tiltimas no inverno. 

Dc mo do geral, portanto, embora rcccbendo apenas um 
sAtimo da PFD de plantas de sol, as plantas de sombra reduzi- 
ram para um quarto o diferencial na quantidadc absorvida c 
reduziram para apenas a metade o diferencial cm sua taxa diA- 
ria de ganho de car bo no. As plantas dc sombra contrabaian^i- 
ram com £xito sua reduzida capacidade fotossintAtica no nfvel 
foliar com aumento da capacidade dc captar luz no nfvel da 
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TABELA 3.1 (a) Diferengas observadas em caules e folhas de plantas de sol e de sombra do arbusto Heteromeles arbutifolia. Os desvios- 
padrao estao entre parenteses, as significances das diferenpas sao dadas segundo analrse de variancia. (bj Propriedades resultantes, para 
plantas de sol e de sombra (segundo Valladares e Pearcy, 1998) 

(a) 



Sol 

Sombra 

P 

Comprimento do ontreno (cm) 

1,08 

(0,06) 

1,65 

(0,02) 

<0,05 

Angulo foliar (graus) 

71,3 

{16,3) 

5,3 

(4,3) 

< 0,01 

Aroa do superffeie foliar (cm 2 ) 

10,1 

(0,3) 

21,4 

(0.8) 

< 0,01 

Espessura da lamina foliar (pm) 

462,5 

(10,9) 

292,4 

(9,5) 

<0,01 

Capacidade fotossint^tica, com base na Srea (pmol CO £ m -2 s -1 ) 

14,1 

(m 

9,0 

(1.7) 

< 0,01 

Capacidado fotossint^tica, com base na massa (pmol C0 2 kg -1 s -1 ) 

60,8 

<10,1) 

58,1 

(11.2) 

NS 

Conteudo de clorofila, com base na ^rea {mg m -2 ) 

280,5 

(15,3) 

226,7 

(14.0) 

< 0,01 

Conteudo de dorofila, com base na massa (mg g _1 ) 

1,23 

(0,04) 

1,49 

(0,03) 

< 0,05 

Conteudo de nitrogenio foliar, com base na area {g m -2 ) 

1,97 

(0,25) 

1,71 

(0.21) 

< 0,05 

Conteudo de nitrogenio, com base na massa {% do peso seco) 

0,91 

(0,31) 

0,96 

(0,30) 

NS 


(b) 



Plantas de sol 

Plantas de sombra 


Verao 

Inverno 

Verao 

Inverno 

E P 

0,55 3 

0,8 0 b 

0,38° 

0,54 £ 

Ed 

0,33 a 

0,38 ab 

0,41 b 

0,43 d 

Fragao auto-sombreada 

0,22 3 

0,42 b 

0,47 b 

0,11 s 

‘“A 'P FD □ rets 

LAR a (mV) 

0,28 a 

0,44 b 

0,55 c 

0,53 G 

7,1 a 

11 1 7° 

20,5 C 

19,7 C 


E p - eficiencia de projegao; E D = eficiencia de exposipao; Frapao auto-sonribreada; E A = eficiencia de absorpao;: LAR e = razao da area foliar efetiva. 
Os cddigcs de letras indicam grupos que diferiram significativamente na an&lise de variancia (P< 0,05). 


planta como um to do. As plantas de sol podcm ser vistas como 
um compromise assumido entre a maximiza^io da fotossm- 
tcsc dc todo o indivfduo, por um lado, e o cvitamcnto da 
foto-inibipSo c supcraquecimento dc folhas individualsj por 
outro lado. 


3.2.4 Fotossfntese ou conserva^ao de agua? 
Solugoes estrategicas e taficas 


abertura 

estom&tica 


Dc fato 3 espccialmcnte cm hibitats 
tcrrestrcs., nSo scria razodvel conside- 
rar a radiapSo como um rccurso inde- 
pcndcnte da ^gua. A radiaplo intcrceptada. nSo rcsulta cm fo- 
tossfntesc., a mcnos que haja C0 2 disponfvel, c a via principal 
de entrada de CO, sSo os cstbmatos abcrtos. Todavia, sc os 
estbmatos cstivcrcm abcrtos, a dgua evaporard atravds deles. 
Sc a dgua for perdida mais rdpido do que podc scr obtida^ a 
folha (c a planta) acabard mtirchando e* por fim 3 morrerd. 
Vale observar que, na maioria das comunidadcs terrestres, ao 
menos ds vezes, o suprimento dc dgua 6 pequeno. A planta 
devc conscrvar dgua d custa da fotossfntese ou maximizar a 
fotossfntese, corrcndo o risco dc ficar sem dgua?’ Uma vez mais 
nos defrontamos com o problcma dc saber sc a soiupdo 6tima 
envalve uma cstratdgia cstrita ou a capacidade dc apresentar 

respostas tdticas. Existcm bons exem- 
plos tanto de solupoes como dc com- 
promissos. 

Talvcz a estrafogia mais 6bvia 
que as plantas possam adotar 6 ter uma 


pequenos 
intervales ativos 
em uma vida 
dormente 


vida cuna c atividade fotossintdtica clevada durante perfodos com 
abundincia dc dgua, mas permancccr cm cstado dc dormcncia 
(como sementes) durante o resto do ano 3 ncm fotossintetizando, 
ncm transpirando (p. cx. 3 muitas plantas annals de deserto, 
ervas anuais e a maioria das plantas anuais cultivadas). 

As plantas com vidas longas 
podcm prodnzir folhas quando a aparencia e 
dgua 6 abundante c perd£-las duram 
tc os perfodos de scca (p. ex., muitas 
espdeies dc Acacia). Alguns arbustos do deserto dc Israel 
(p. ex., Teucriunt poiium) exibcm folhas finamente dividi- 
das c com cutfcula dclgada durante a estaqlo com disponi- 
bilidade de dgua no solo. Em estates mais propensas d 
scca, as folhas sdo substitufdas por outras intciras, peque- 
nas c com cutfcula espessa; ess as folhas, por sua vez 3 cacm c 
podcm deixar ape nas espinhos verdes (Orshan, 1963). Es- 
tabelccc-sc, portanto, um polimorfismo scqiicncial atravds 
das estates, com cad a folha sendo substitufda por uma 
cstrutura mcnos fotossinteticamentc ativa, mas com maior 
cconomia dc dgua. 

Hd tambdm a situa^do cm que as folhas podcm ter vida 
longa, transpiram apenas lentamente e toleram um ddficit hf- 
drico, mas sdo incapazcs dc fotossintetizar com rapidez, mes- 
mo quando a dgua 6 abundante (p. ex., arbustos perenifolios 
do deserto). Caracterfsticas cstruturais, como tricomas c estd- 
matos cm cavidade c com distribuiqdo rcstrita cm dreas espe- 
cializadas da face inferior da folha, diminucm a perda de dgua. 
Pordm, esses mesmos a tributes morfoldgicos reduzem a taxa 
dc cntrada dc CtX. Superffcies foliates com ccras e tricomas 
podcm, contudo, refietir uma grande proporgdo dc radiagdo 
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fora da faixa da PAR e, assim, manter a tcmpcratura foliar 
baixa e rcduxir a pcrda dc dgua. 

For fim, alguns grupos dc plan- 
estratSgias tas desenvolveram fisiologias cspcciais: 

fisiciogicas CT c CAM (metabolismo dcido das 

crassuldccas; do ingles Crassulacean 
Acid Metabolism)^ que scrko considcrados dc modo mais deta- 
lhado nas Segocs 3.3.1 c 3.3.3* rcspectivamcnte. For ora, apc- 
nas dcstacamos que plantas com fbtossintese “normal” {isto d, 
as C 3 ) slo csbanjadoras dc dgua, cm comparable* com as plan- 
tas e CAM. A efici£ncia do uso da dgua das plantas C 4 {a 
quantidadc dc carbono fixado por unidadc de dgua transpira- 
da) podc scr duas vczcs maior do quc nas plantas C v 

A viabilidadc dc cstrafogias altcr- 
nativas para resolver um problema cm 
comum £ muito bcm-ilustrada para dr- 
vores dc florcstas tropicals sazonal- 
mente sccas (Earnus, 1999). Essas co¬ 
rn unidades sdo encontradas natural - 
mente na Africa, nas Americas, na Australia c na India, e cm 
alguns lugarcs da Asia como rcsultado da inter fefoncia huma- 
na. Pordm, cnquanto, por excmplo, as savanas da Africa c da 
India sdo dominadas por espdeies dedduas, c os llanos da Ame¬ 
rica do Sul sHo dominados por pcrcnifolias, as savanas da Aus¬ 
tralia sdo ocupadas por mimeros aproximadamente iguais dc 
cspdcics de quatro grupos (Figura 3.10a): espdcics pcrcnifolias 
(com copa completa durante todo o ano), cspdcics dedduas 
(perdem todas as fofbas, ao men os por um m£s e, cm gcral, 2 
a 4 mescs por ano), cspdcics semidedduas (perdem ccrca de 
50% ou mais dc suas folhas a cada ano) c espdcics brevided- 
duas (perdem apenas ccrca dc 20% dc suas folhas). Nas extre- 
midadcs dcssc continuum , as espdcics dedduas evitam a cstia- 
gem na estate* scca (abril a novembro, na Australia), como 
rcsultado dc suas taxas de transpira^o bastantc rcdtmdas (Figu¬ 


ra 3 . 10 b), mas as pcrcnifolias mantto um balance de carbono 
positive- durante todo o ano (Figura 3.10c), c as espdeies deddu¬ 
as ndo cxibem fotossfntcse Ifquida por ccrca dc tn£s mescs. 

O principal controlc tdtico, tanto das taxas dc fotossfn- 
tese como da pcrda de dgua, 6 realiaado por mcio dc mudan- 
91 s na “condutdncia” estomdtica, que podc ocorrcr rapidamente 
durante o curso dc um dia e petmitir uma resposta muito rd- 
pida k cscassez imediata dc dgua. Os ritmos dc abertura c fe- 
chamcnto dos estdmatos podem garantir que as partes da planta 
situadas acima do solo permane^am mais ou menos imuncs k 
pcrda dc dgua, cxccto durante periodos control ados dc fotos- 
sintese ativa. Esses ritmos podem scr diaries ou prontamente 
rcsponsivos ao status hidrico interne da planta. O movimento 
cstomdtico podc scr a t£ mes mo dcscncadcado dirctamcntc pdas 
condigocs na pfopria supcrflcic foliar - a planta, entdo, res- 
pondc ds condi^ocs dc dcssccamcnto no exato local c ao mes- 
mo tempo cm que tais condiqdcs sdo experimentadas. 

3.3 Dioxido de carbono 

O C0 2 utilizado na fotossintese £ obtido quasc totalmcntc 
da atmosfera, on dc sua concentra^So crcsccu de ccrca dc 
280 pi L' 1 , cm 1750, para ccrca dc 
370 pi L 1 nos dias atuais e conti- o crescimento em 
nua crescendo- em 0,4 a 0 , 5 % ao ano n veis 9 |ljt)ais 
(ver Figura 18.22). Em uma cornu- 

nidadc terrestre, o fluxo dc CO., k noitc 6 asccndcnte: a 
partir do solo e da vegeta^ko em dire 9 a 0 k atmosfera; cm 
dias cnsolarados, acima de um dossel fotossintetkante, cons- 
tata-sc um fluxo dcsccndcnte. 

Acima do dossel, o ar torna-sc 
rapidamente misto. No entanto, den- do d J sse 
tro e abaixo do dossel, a situa^ko 6 
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FIGURA 3.10 (a) Porcentagem da plenitude da copa, durante o ano, de arvores dedduas (♦), semideciduas (■), brevidedduas {▼) e pereni- 
fdlias [•) de savanas australianas (observe que a estaqao seca no hemisferio vai, aproximadamente, de abril ate novembro), (b) Suscetibilida' 
de a seca, medida por valores progressivamente negativos do "potencial h^d^icD ,, de Arvores decfduas (♦) e perenifblias (•). (c) Fotossintese 
liquids de arvores deciduas (♦) e perenifoltas (•), rnedrda pela taxa de assimilate do carbono (segundo Eamus, 1999). 
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completamcnte difercntc. No interior dc uma floresta deci¬ 
dua mista da Nova Inglatcrra, foram medidas, durante o ano 3 
as mudan^as na concentrate de CO, no ar 3 cm vdrias alturas 
acima. do solo (Figura 3.11 a) (Baxzaz e Williams, 1991). As 
concentrates mais altas, cm torno de 1.800 jJ L' 1 , foram 
medidas prdximo a supcrfTcic do solo, chegando a cerca de 
400 jji L _1 3 a 1 m acima do solo. Esses valorcs altos prdximos 
ao nfvel do solo foram alcanqados no verlo, quando as tempe- 
raturas elevadas permitiram a decomposite rdpida da serra- 
pilhcira e da matdria organic a do solo. Em alturas maiores 
dcntro da floresta, a concentrate ^ 0 CQ 2 raramentc alcan- 
gou o valor dc 370 pi (mesmo no inverno), que 6 a eon- 
centra^io atmosfdrica do ar medida no Laboratdrio de 
Mauna Loa, no Havai (ver Figura 18.22). Nos mcscs dc 
inverno, as concentrates pcrmaneccram virtualmcnte cons¬ 
tant es durante o dia c i noitc cm todas as alturas. Todavia, 
no ver&o, sc dcscnvolvcram os principals ciclos diurnos de 
conccntraqio, que reflctiram a interaq^o entre a produto 
dc C0 2 por decomposite c o scu consume na fotossfntcse 
(Figura 3.11 b). 

O fato dc as concentrates dc CO., variarem tanto den¬ 
tro da vegetato significa que as plantas, cm partes diferentes 
dc uma Bores ta 3 cxpcrimcntam ambientes completamcntc dis- 
tintos quanto a esse fator. Na verdade, as folkas da parte infe¬ 
rior de um arbusto da. flotesta cm geral experimentam con¬ 
centrates mais elevadas dc CO, do que as follias da parte 
superior, e as plintulas vivem cm ambientes mais ricos cm 
C0 2 do que as drvorcs maduras. 


variates em 
habitats aqu sti cos, 


Em ambientes aquiticos, as va¬ 
riates na concentrate dc CO, tarn- 
bem podem ser significative, cm es¬ 
pecial quando a mistura da igua 6 limitada - por cxemplo, 
durante a “cstratificato” dc lagos, com camadas de ^gua quente 
voltadas para a superfirie c camadas de agua mais fria abaixo 
(Figura 3.12). 

Tambdrn cm habitats aqudticos, o CO, dissolvido tende 
a rcagir com a %ua, formando dcido carbonico, quc 3 por sua 
vet, ioniza. Essas tendencies aumentam com o pH, de modo' 
que 50% ou mais do carbono inorginico na dgua podem cstar 
sob forma de ions bicarbonato. Muitas plantas aqudticas po¬ 
dem utilizar carbono dcsta forma. Porcm, jd que devc 3 por 
fim, ser rcconvcrtido cm CO, para a fotossintese, provavel- 
mente o bicarbon ato i mcnos util como fonte de carbono inor- 
gdnico e, na prdtica, muitas plantas terdo sua taxa fotossinfoti- 
ca limitada pcla disponibilidade de C0 2 . A Figura 3.13, por 
cxemplo, mostra a resposta do musgo Sphagnum suhsecundum , 
examinado cm duas profundidades cm 
um lago dinamarqu£s, em relate ao 
aumento da concentrate dc CO,. Na 
dpoca daamostragem (julho de 1995), 
as concentrates naturals nas dguas dc 
onde as plantas foram retiradas (Figura 3.12) cram 5 a 10 
vezes mcnorcs do que aquelas relacionadas ds miximas de fo¬ 
tossfntcse. Mesmo as concentrates muito mais altas vcrifica- 
das nas profundidades menores durante a estratificate dc verlo 
n^o maximizaram a taxa fotossinfotica. 


... estabelecendo 
um limits Is taxas 
fotossinteticas 


(a) 






FIGURA 3.11 Concentrates deC0 2 em 
uma floresta decidua mista (Flotesta 
Harward, MassachusettSj EUA), em 
epocas diferentes do ano a em cinco 
alturas diferentes acima do solo; A - 
0,05 m; □ - 0,20 m; ■ = 3 m; O * 6 m; • 
= 12 in. Os dados do Laboratdrio de C0 2 
de Mauna Loa (A) sao fornecidos no 
mesmo eixo, para comp aragao. (b) Con¬ 
centrates de CO £ para cada flora do 
dia (medias calculadas por pe dodos de 
3 a 1 dias)> em 21 de novembro e 4 de 
julho (segundo Bazzaz e Williams, 1991), 
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FIGURA3 .12 Variagao na concentragao <Je C0 2 em relagao k profun- 
didade no Lago Grane Langso, Dinamarca, no inicio de julho e no final 
de agosto, apos o lago tomar-se estratificado, com pouca mistura entre a 
agua quente, junto a superfide, e a agua mais fiia, abaixo (sagundo 
fliis e Sand-Jensen, 1997). 


Scria possfvcl cstranhar quc um processo tio fundamcn- 
tai para a vida sobrc a Terra, com a fixagao de carbono na 
fotossfntese, estivcssc baseado apcnas cm uma linica rota bio- 
qufmica. Na realidadc, cxistem tr£s rotas (c variantcs dcntro 
delas): a rota C, (a mais comum) } a rota CT e a rota CAM 
(mctabolismo dcido das crass uldccas). As conscqii£ncias cco- 
Idgicas das difercntes rotas s^o profundas, em especial porque 
elas aFctam a harmonizagilo da atividadc fotossintdtica com a 
perda controlada dc dgua (ver Scg5b 3.2.4). Mesmo em plan- 
tas aqudticas, nas quais a conserva^lo da dgua cm gcral nko 
cstd cm qucst&o c a maioria dessas cspMcs usa a rota C^ cxis¬ 
tem mnitos mccanismos concentradores dc CO, quc servem para 
aumentar a cfkdcia de utilkagiio dessc gds (Badger etal. } 1997). 

3.3.1 A rota C 3 

Ness a rota - o ciclo de Cal vin-Benson —, o C0 2 € fixado cm 
um dcido com tr£s car bo nos (dcido fbsfoglidrico) pda ctm- 
ma Rubisco, quc cstd presentc em grandcs quantidadcs nas 
folhas (25 a 30% do total do nitrog£nio foliar). Essa mesma 
cnisima podc tambdm atuar como uma oxigenase, e csta ativi¬ 
dadc (fotorrcspiragSo) pode resultar cm uma dispendiosa libe¬ 
rate dc CG„ - redtmndo cm quasc um terqo as quantidadcs 
Ifquidas de CQ 2 que slo fixadas. A fotorrespira^o aumenta 
com a temperatuta* e, como conscqii£ncia, a eficiSncia global 
dc fixado dc carbon o dcclina com a temperatura cresccnte. 


_2 _J_L_i_I_i_I_i_I 

0 100 200 300 400 

Coficeniragao de C0 2 (unnol L -1 ) 

FIGURA 3.13 Crescirnento (para um pfato) das taxas fotossint^ticas 
do musgo Sphagnum subsecundum em relagao as concentragoes de 
CO £ manipuladas artificialmente* medidas a pnofundrdades de 9,5 m 
{•) e 0,7 m (O) no Lago Grane Langss, Dinamarca, no comego de 
julho. Essas concentrates - e s portantc, as taxas de fotossfntese - 
sao muito mass altas do que aquelas de ocorrenda natural (ver Figura 
3.12) (segundo Riis e Sand-Jensen, 1997). 


A taxa de fotossfntese de plantas C^ aumenta. com a in- 
tens idadc da radiagSo, mas atingc um plato. Em muitas esp£- 
cies, em particular as dc sombra, esse platS ocorrc cm intensi- 
dadcs dc radiag^o muito abaixo daqucla da radial* solar ple¬ 
na (ver Figura 3.6). As plantas com mctabolismo t£m bai- 
xa eficiencia no uso da dgua, em comparagio com plantas C 4 
c CAM (ver a seguir), principal mentc porque, cm uma planta 
Gy o C0 2 se difundc um tanto mais lentamente para a follia 
c, assim, dd tempo para uma parte do vapor dc dgua difundir- 
sc para fora del a. 

3.3.2 A rota C 4 

Ncssa rota - o ciclo de Hatch-Slack —, a rota C3 estd presente, 
mas fica limitada a determinadas cdlulas do corpo da fblha. O 
C0 2 quc se difundc para o interior das folhas, via cstdmatos, 
cncontra cdlulas do mcsofilo contcndo a emirna fosfoenolpi- 
ruvato (PEP) carboxilasc. Essa emdma oombina o CO^ atmos- 
fiSrico com a PEP, prodtueindo um dcido com quatro carbo- 
nos, o qual sc difundc e libera C0 2 para as odlulas internas*, 
ondc ingressa na rota C 3 tradicional. A PEP carboxilasc tem 

* N. tie T. Efims c^Julas constituem a. ciiamada h ainKa p^rentjuiiriitica 
do tipo Kranz, caracterfstica. dos feixes vascularts de pJanias C 4 . 
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uma afinidadc ao C Q 2 muito maior do que a Rubisco. Tudo 
isso tcm profundas conseqii£ncias. 

Em primciro lugar, as plantas C 4 podcm absorver C0 2 
atmosfdrico muito mala efetivamentc do quo as plantas C v 
Como rcsultado, as plantas C 4 tdm a possibilidade dc pcrdcr 
uma quantidade dc dgua muito mcnor por unidade dc carbo- 
no fixada. Ai&n disso, a iiberagao dispcndiosa dc CO, pda 
fotorrcspirag&o i quasc complctamente impedida, c, portan- 
to, a daciencia do proccsso global dc fixagiio dc carbono n^o 
sc altera com a tcmperatura. Por fun, a concentra^ao dc Ru¬ 
bisco nas folhas 6 dc um ter go a um sexto da cncontrada cm 
plantas c o contciido dc nitrog£nio foliar d correspondent 
temente mais baixo. Como conscqii£ncia disso, as plantas C 4 
siao muito mcnos atrativas a muitos herbivores, al^m dc reali- 
zarem mais fotossfntesc por unidade dc nitrogen io absorvido. 

Poderfamos cstranhar como as plantas C /y com a efi- 
ci£ncia dc uso dc dgua t&o alta, n&o conseguiram dominar a 
vegctag;io do mundo, mas cxistcm custos bem evidentes que 
contrapScm esses ganhos. O sistema C 4 tcm um alto ponto dc 
compcnsagSo da luz e 6 ineficientc sob intcnsidadcs iumino- 
sas baixas; por isso, as csp^cies C ; s£o ineficazes como plantas 
dc sombra. Aldm disso, as plantas C : possucm dtimos dc tcm- 
peraturas mais altos para o crcscimcnto do que as espdcics 
a maioria das plantas C 4 6 cncontrada cm rcgiocs dridas on 
nos trdpicos. Na America do Norte, as espdeies dc dicotilcdd- 
ncas C 4 pareccm ser favorecidas cm locals de suprimento hf- 
drico limitado (Figura 3.14) (Stowe c Teeri, 1978), e a abun- 
d&ncia de csp^cics dc monocotilcddneas C 4 cstd muito corre- 
lacionada com temperaturas diarias miximas durante a csta- 
giao dc crcscimcnto (Teeri c Stowe, 1976). Por^m, cssas corre¬ 
lates n&o slao universal. Mais comumcnrc, ondc cxistcm po¬ 
pulates mistas de plantas Cj e C 4 , a proporgSo de espdcics 
C 4 tende a diminuir com o aumento da altitude; cm climas 
sazonais, as cspdcics C 4 tendem a dominar a vegetato nas 
estates sccas e quentes, c as espMes C y nas estates mais 
limidas e mais frias. As poucas cspdcics C 4 que sc expan dem 
para rcgiocs temperadas (p. ex., Spariina spp.) slo cncontra- 
das cm ambientes marinhos ou outros ambientes sal in os, ondc 
as condigOcs osmdticas podcm favorccer esp^cics com uso efi- 
cicntc da %ua. 

Talvez a caracterfstica mais significativa dc plantas C x 
seja que elas n&o pareccm empregar sua alta eficiencia dc uso 
da iigua de mancira eficaz no crcscimcnto mais rdpido da par¬ 
te adrea, mas, cm vex disso, dedicam a fra to maior do corpo 
da platita para um sistema subterrineo bem des envoivido. Isso 
indica que a taxa de assimilate do carbono nlo 6 o principal 
limite ao scu crcscimcnto, e que a escasscz de igua e/ou subs- 
t^ncias nutricionais t£m importancia maior. 

3.3.3 A rota CAM 

As plantas CAM tambdm usam a PEP carboxilase, com seu 
forte poder concentrador dc CO,. Ao contrtfrio das plantas 
e C 4 , contudo, elas abrem scus estimates c fixam CO, i 


noitc {como dcido milico). Durante o perfodo luminoso, os 
estimates pcrmancccm fecliados, e o CO, d liberado dentro 
da folha c frxado pci a Rubisco. No entanto, como o CO. cn- 
contra-se, ent^o, cm concentrate alta dentro da folha, a fo- 
torrespiragSo d impedida, cxatamcntc como cm plantas que 
usam a rota C 4 . As plantas que utilizam a rota fotossintdtica 
CAM tdm vantagens dbvias, quando o suprimento dc igua d 
pequeno, pois seus cstdmatos pernianecem fcchados durante 
o perfodo diurno, quando as fbrgas evaporativas s^o mais in- 
tens as. Ess a rota d conhccida, hoje, cm uma ampla diversida- 
dc dc familias, n^o apenas as Crassulaccac. Isso podc ser um 
mcio ahamente efetivo para conscrvato dc igua, mas as espd- 
cies CAM nao conquistaram o mundo. Umeusto para as plan¬ 
tas CAM d o problcma do armazenamento do dcido mdlico 
formado k noitc: as plantas CAM, na maioria, siao suculcntas, 
com tccidos dc armazenamento dc dgua que superam esse pro- 
blcma. 

Em gcral, as plantas CAM s^o cncontradas cm ambien¬ 
tes iridos, ondc o rigoroso controle cstomdtico de consumo 
dc igua durante o perfodo diurno d vital para a sobrcvivdncia 
(suculcntas dc dcserto). Elas ocorrcm, tambdm, cm locals cujo 
suprimento de C0 2 d pequeno durante o perfodo diurno, 
como, por cxcmplo, cm plantas aqudticas submersas e cm 6r- 
gSos fotossintdticos sem cstdmatos (p. ex., rafzcs fotossintdti- 
cas adreas dc orqufdcas). Em algumas plantas CAM, como 
Qpuntia basihtris , os estimates pcrmancccm fecliados diutur- 
namente durante a scca O proccsso QAM permitc, entSo, que a 
platita permanega “inativa” - fbtossintetizando apenas o CO, 
produzido internamente por rcspirat> (Szarck et a£. t 1973). 

Ehlcringcr e Monson (1993) apresentam um lcvanta- 
mento taxondmico c sistcmdtico dc sistemas fotossintdticos 
C^, C 4 e CAM. Eics dcscrevcm a eviddneia muito forte dc que 
a rota C 3 d cvolutivamcntc primitiva e, dc modo surprccn- 
dente, que os sistemas C 4 e CAM devem ter surgido repetida 
c indcpcndcntcmcntc durante a cvoluglo do reino vegetal. 

3.3.4 As respostas de plantas as concentragoes 
variaveis de C0 2 atmosferico 

Dc todos os diferentes rccursos neccssdrios ks plantas, o C0 2 
d o ilnico que cstd crescendo cm eseala global. Essa elevagSo 
csti muito corrclacionada com o aumento da taxa dc con su¬ 
mo de combustfvcis fdsseis c as derrubadas de fiorcstas. Con- 
forme destaca Loladzc (2002), as altcragdcs com conscqiidn- 
cias para o clima global podcm ser controvertidas cm algumas 
rcgidcs, pordm, os nftidos aumentos na conccntragSo de CO, 
nSo o sio. As plantas atualmcntc cstlo submetidas a concen¬ 
trates ccrca dc 30% mais altas, cm comparag^o com o perfo¬ 
do prd-industrial - o que significa pouco tempo, cm eseala 
gcoldgica. As drvorcs atuais podcm experimental, ao longo dos 
scus ciclos dc vida, uma duplicagSo na concentrate “ ° 
representa uma altcrag^o imediata cm uma eseala evolutive. E 
as altas taxas dc mistura na atmosfera indicam mudangas que 
afetam todos as plantas. 
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M£dia da evaporagio [com pan evaporfmetro) 
durante o verlio (p&legadas por verao) 


FIGURA 3.14 (a) Porcentagem de esp&cies de dicotiledoneas C A nativas ern diferentes regroes da America do Norte, (b) Reiagao entre a 
porcentagem de especies C 4 nativas em 31 regroes da America do Norte e a media da evaporagao estival {maio a Outubro) registrada mediante 
um pan evaporimetro - um indicador climatico do equillbrio planta/agua. As regioes cujos dados climaticos apropriados nao estavam disport f- 
veis foram exclurdas, juntamente com o sul da Florida, onde a geografia peculiar a o clima podem expiicar a composigao aberrante da flora 
(segundo Stowe e Teeri, 1978). 


mudangas no Existc ’ evid * ncia de 

mudangas, cm grande escala 3 no C0 33 

por perfodos muito mais longos. Os 
modclos de balango de carbono sugerem que, durante os pe¬ 
rfodos Tri&sico, Jurdssico e Crctdceo, as concentrates de C0 2 
na atmosfera cram quatro a oito vezes maiores do que atual- 
mentr, caindo apds o Cretdcco de 1.400 a 2.800 pi I/ 1 para 
abaixo de 1.000 pi L _1 no Eoccno 3 no Mioeeno c no Plioceno 
e fiutuando entre 180 e 280 pi L _1 durante os perfodos glacial 
e interglacial subscqiicntcs {Ehlcringer c Monso* 1993). 

Os dcclinios na concentrate de C0 2 na atmosfera 
apds o Crctdeeo podem ter si do a forga indutora que favo- 
reccu a evoluqao de plantas com fisiologia C 4 (Ehlcringcr 
et al., 199l)j poisj sob concentrates baixas de C0 2 , a fo- 
torrespiragle coloca as plantas C, cm desvantagem. A cons- 
tantc elevagao do CO, a partir da Rcvolugiao Industrial 
portanto, um retorno parcial is condigoes do prd-Pleisto- 


ceno, c as plantas C 4 podem comegar a perder parte de sua 
vantagem. 

Quando outros rccursos cst&o 
presentes cm nfveis adequados* o CO , 
adicional influencia muito ponco a 
taxa de fotossfntese de plantas C 4 ,mas 
aumenta a taxa de plantas C,. Nessc 
sentido, a clevagao artificial da concentrate CO 2 cm cstu- 
fas 6 uma tdenica comcrcial para aumentar as produces de 
plantas (C^) de lavoura. £ razodvei, portanto, predker aumcn- 
tos dramiticos na produtividade de plantas individuals e de 
lavouras intciras 3 bem como de florestas c comunidades natu¬ 
rals, & medida que as concentrates de C0 2 continuarem a 
crcscer na atmosfera. Apcnas na ddcada de 1990, foram publi- 
cados resul tados de 2.700 estudos sobre o increment© de C0 3 
na atmosfera (FACE, free-air C0 2 enrichment), e sabc-sc 3 por 
cxemplo, que a duplicate da concentragSo de CO, cm getal 


quais serao as 
consaqjSncias 
das elevagoes 
em curso? 
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estimula a fotossintcsc e, cm mddia, aumcnta 41% a produ¬ 
ce agrfeok (Loladze, 2002). No entanto, hd tambdm forte 
eviddneia dc que as respostas podem ser complicadas (Razz&z, 
1990). Por excmplo, scis cspdeics arbdreas dc florcsta tempe- 
rada, cultivadas por tr£s anos cm estufa cm uma atmosfera 
enriquccida com C0 2 , cram gcralmente maiorcs do que as 
plan tas-controlc, mas o aumento do crcscimcnto por C0 2 dc- 
dmoii, mesmo no periodo rektivamentc pequeno do experi- 
memo {Ra^tai et ai , 1993). 

O enriquedmento com C0 2 , alcm disso, tern uma ten- 
d£ncia gcral dc altcrar a composite dc piantas e, cm especial, 
dc reduzir a concentrate dc nitrogen io cm tecidos vegetais 
local izados acima do solo - por volta dc 14%, cm mddia, sob 
aumento dc C0 2 {Cotrufo et al. t 1998). Isso, por sua vcz, 
podc ter efeitos indirctos sob re as int erases planta-animal, 
pois insetos herbfvoros podem, emio, consumir 20 a 80% 
mais folhagem para man ter sen ingresso dc nitrog£nio e ad- 
quirir massa mais lentamente (Figura 3.15). 

O aumento dc C0 2 podc tam¬ 
bdm reduzir, nas piantas, as concen¬ 
trates dc outros nntrientes c micro- 
nutrientes esscnciais (Figura 3.16) 
(ver Sc^o 3.5), contribuindo para a 
“desnutri£io dc micronutricntcs”, que diminui a saiide e a 
economia dc mais da metade da populate liumana mundial 
(Loladze, 2002). 

3.4 Agua 

O volume dc dgua que sc incorpora ds piantas supcriorcs du¬ 
rante o crcscimcnto 6 infinitesimal, cm comparand ao volu¬ 
me que flui atravds da planta na corrcntc transpiratdria. Con- 
tudo, a dgua 6 um rccurso importantc. A hidrata^o 6 uma 
condito ncccssdria para a ocorrdncia dc rcaqQcs mctabdlicas, 
e, uma vcz que nenbum organismo d impermedvd, scu con- 
tcudo dc dgua ncccssita dc rcabastccimcnto contfnuo. A maio- 
ria dos animais tcrrfcolas bebc dgua. livre e tambdm gem. uma 
por^o a partir do metabolismo dc alimcntos c materials do 
corpo; hd eases extremes cm que animais dc zonas dridas po¬ 
dem obter toda sua dgua a partir do alimento. 



FIGURA 3.15 Crescimenid de larvas da borboleta buckeye (Junonia 
coonis) cons u min do Ptantago lanceolata , que foi cultivada em stmos- 
feras com concentrates de C0 2 barxas e alias (segundo Fajer, 1989). 

3.4.1 Rafzes como forrageadoras de agua 

Para a maioria das piantas tcrrfcolas, a principal fontc de dgua 
d o solo, e clas tdm accsso a esse rccurso por mcio do sistema 
dc raises. Consideraremos aqui (c na prdxima sc to sobtc rc- 
cursos nutricionais para as piantas), dc mancira simplificada, 
as piantas dotadas de “raises”. Na realidade, a maioria das plan- 
tas ndo possui raises - clas t£m micorrizas: associates de teci- 
dos de fungos c dc raises, cm que ambos os parcciros sdo dcci- 
sivos na obtento de recursos para o todo. As micorrizas c os 
rcspcctivos papdis das piantas c dos fungqs serdo discutidos no 
Capftulo 13. 

Ndo d fdcil observar co mo as raizes evolufram pel a mo- 
dificato de um drgdo mais primitive (Harper et al. t 1991), 
ainda que a evoluto delas seja provavelmente o cvcnto mais 
influente que possibilitou a existdneia de extern as floras e fau¬ 
nas tcrricolas. Uma vcz evoluidas, as rafzes propiciaram anco- 
ragem segura para dr votes e meios para um fntimo contato 
com nutrientes minerals e dgua do solo. 

Como chuva ou pelo derretimento da neve, a dgua pc- 
netra no solo, formando nelc uma reserva nos poros cxistentcs 


C0 2 , nitroggnio e 

composite de 
micron utrientes 



FIGURA3.16 Mudangas nas concentrates 
de nutrientes em material vegetal cultivado 
em ambrentes com concentrates duplica- 
das de CO £ atmosferico, com base em 25 
estudos sobre folhas de piantas diferentes 
(barras colorrdas) e cincc estudos com 
graos de trigo (barras cinzentas). As linhas 
pretas sobre as barras indicam os erros- 
padrao (segundo Loladze, 2002). 
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entre as suas particulas. O quc aeon- 
tccc com a dgua depende do tamanho 
dos poros, quc podem ret£-k por for¬ 
mas capilares contra a gravidadc. Se os 
por os ferem amplos, como cm solos arenosos, parte da dgua 
scri drenada por grande distlncia, at£ cncontrar um obstdeu- 
lo c sc acumular como um aqiiffcro ou seguir scu caminho cm 
diregSo aos riachos ou rios. A ^gua rctida pel os poros do solo 
contra a forqa da gravidadc 6 denominada “capacidade de cam- 
po” do solo. Esse 6 o limitc superior de dgua quc um solo 
livremente drenado return. Existc, mcnos claramcntc defini- 
do, um limitc inferior para a dgua, quc pode ser usado no 
crcscimento vegetal (Figura 3.17). Elc 6 determinado pela ca- 
pacidadc das piantas de extrair dgua dos poros do solo mais 
prdximos c 6 conhccido como o £( ponto de murcha perma¬ 
nente” - contciido de %ua no solo cm quc as piantas mur- 
charn e sSo ineapazes de rccupcrar-se. O ponto de murcha 
permanente n£o difere muito entre espdeies vegetais de am- 
bientes mdsicos (isto com uma quantidadc moderada de 
igua) ou entre csp^cics de piantas de lavoura, mas muitas cs- 
ptfeies nadvas de regiocs dridas podem extrair quantidadcs signi- 
ficativamcntc maiores de dgua do solo. 

Quando uma raiz rctira dgua dos poros do solo, cla cria 
zonas de csgotamento desse rccurso ao scu redor. Essas zonas 
estabclccem gradientes de potcncial lifdrico entre os poros in- 


terconectados do solo. A dgua flui ao longo do gradiente at 6 as 
zonas csgotadas, forncccndo mais dgua para a raiz. Esse pro- 
ccsso simples sc torna muito mais complcxo porque, quanto 
mais dgua for redrada do solo ao redor das raizes, maior scri a 
rcsist£ncia ao scu fluxo. A primeira dgua quc a raiz obt^m, 
quando ela comcga a retM-la do solo, 6 a de poros maiores, 
pois cics a rct£m com formas capilares mais fracas. Isso fa£ com 
que a dgua percorra apenas vias mais estreitas e tortuosas, au- 
mentando, assim, a resist£ncia ao fluxo. Desse mo do, quando 
a raiz rerira dgua do solo com muita rapidez, a zona de esgota- 
mento de rccurso (RDZ; ver Scg&o 3.2.1.) torna-sc estrita- 
mente definida, c a dgua pode mover-se atravds dcla apenas 
lentamcnte. Por cssa raziio, as piantas com transpira^iao rdpida 
podem murchar cm um solo corn suprimento hidrico abun- 
dantc. A ftneza e o grau de ramificagSo do sistema de raizes 
tornam-se importantes na determinado do acesso da planta k 
^gua no solo. 

A igua quc chega i superScic ra[zes e a 
do solo pela cliuva ou pelo derreti- dinamica de zonas 
mento da neve niao sc distribui de 

■ ■ j™ -i—■ | ■ | d t. E'JU-3. 

maneira unilormc. Em vcz drsso, ela 

leva a camada superficial k capacidade de campo, e uma 
cliuva subsequente aprofunda ess a camada no per £11 do solo. 
Isso significa que partes diferentes do mesmo sistema de 
raizes podem cncontrar dgua rctida com forqas completa- 
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FIGURA 3.17 Relaqao entre tres rtiedrqoes do status hidrico no solo; (!) pF, o logaritmo da altura (cm) da coluna de agua que o solo suportaria; 
(ii) status hidrico expresso como atm osf eras ou bars; (ill) di a metro dos poros do solo que permanecem preenchrdos de ^gua, Na figura, os 
tamanhos dos poros preenchidos de agua podem ser com parados com os tamanhos de pequenas raizes, pelos de raizes e cdtulas bacteria- 
nas. Observe que, para a maioria das especies de piantas de lavoura, o ponto de murcha permanente situa-se em tomo de -1S bars (-1,5 x 10 3 
Pa), mas em muitas outras espdeies ele alcanna “80 bars (-8 x 10 G Pa), dependendo dos potenciais osmdticos que as especies podem 
desenvolver, 
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mente diferentes, e, na rcaiidade, as raizes podem movi- 
mentar dgua elitre camadas do solo {Caldwell c Richards, 
1986). Em dreas arid as, ondc as diuvas sao raras, as cama- 
das superficiais podem scr levadas d capacidadc dc campo, 
enquanto o rcstante do solo permanecc no ponto dc mur- 
eha on abaixo dcstc. Esse 6 am risco potential na vida de 
nma pMntula, pois cla resulta da germina^lo cm camadas 
superficiais dmidas, situadas sobre uma massa de solo inca- 
paz de proporcionar dgua para sustentar scu desenvolvimcn- 
to subscqiicnte. Em espdeies que vivem cm tais hdbitats, 
sdo cncontrados diferentes mccanismos cspccializados de 
quebra dc dornfencia, protegendo-as contra uma resposta 
muito rdpida k chuva insuficicnte. 

O sistema dc raizes que a planta cstabelccc no infeio da 
sua vida podc determinar sua responsividade a cventos futu- 
ros. Em locais com grande parte da dgua proveniente dc chu- 
varadas ocasionais sobre um substrato seco, uma plantula, cujo 
programa de dcs envoi vimento investe sua energia inicial em 
uma raiz principal profunda, terd pouoo ganlio dc chuvaradas 
subsequentes. Por outro lado, um programa pelo qual a raiz 
principal 6 formada no comedo da vida podc garandr um acesso 
continuo d dgua, cm um ambiente ondc as chuvas torrenciais 
dc primavera prccnclicm um ptofundo reservatbrio no solo, 
mas depois vem um longo periodo de seca. 

3.4.2 Escala e duas interpretasoes sobre a 

perda de agua da planta para a almosfera 

Existcm duas manciras que permitem analisar e cxplicar a per¬ 
da dc dgua das plantas para a atmosfera. Os Osiologistas vege- 
tais remontam, pelo men os, ate o trabalho de Brown c Es- 
combc, cm 1900, que enfatizou o papcl do comportamcnto 
dos estbmatos na detcrmina^Io da taxa de perda de dgua pcla 
folha. Hoje, parcce bbvio que, cm uma superficic cssencial- 
mente impermedvcl, a frcqu£ncia e as aberturas de estimates 
controlam a taxa de difuslo da dgua do interior da folha para 
o exterior. Porbm, os micromctcorologistas defendem um pon¬ 
to de vista complctamentc diferente, cnfocando a vegcta^Io 
como um todo, cm vcz dc um estbmato, uma follia on uma 
planta. Sua abordagem enfatiza que a dgua serd perdida por 
evapora^lo apenas se houver cafor latentc disponfvei. Esse podc 
provir da radiagdo solar rccebida dirctamentc pelas follias trans- 
pirantes ou como energia “dc adveogSo”, is to b, calor reoebido 
como radia^do solar cm alguma outra parte, mas transportado 
no ar em mo vimento. Os micromctcorologistas des envoi ve- 
ram formulas para a taxa de perda dc dgua, as quais sdo basea- 
das intciramcntc nas con diodes meteorological: vclocidade do 
vento, radia^do solar, temperatura, entre outras. Elcs ignoram 
as cspbcics de plantas c sua flsiologia, mas, apesar disso, setts 
model os sdo cficazcs para predizer a evaporate dc dgua da 
vegeta^do que ndo estd padeccndo dc seca. Ncnhuma das 
abordagens 6 certa ou errada: qual adotar de pen dc da ques- 
tao a scr formulada. Os mo del os cm grande escala bascados 
no clima, por excmplo, provavclmcnte sdo os mais relevan- 


tes na predi^do da evapotranspimgio e da fotossintese que 
podem ocorrcr cm dreas dc vegeta^do, como resultado do 
aquccimcnto global e dc mudan^as na prccipita^do (Aber c 
Fcdcrer, 1992). 


3.5 Nutrientes minerals 


Para constituir uma planta, £ precise 

“ “ macron utnentns e 

mais do que luz, C0 2 c dgua. Os re- elementos-trago 
cursos minerals sdo tambbm nccessd- 

rios. Os rccursos mincrais que a planta deve obter do solo (ou 
da dgua do entorno, no caso de plantas aqudticas) inclucm 
macronutricntes {is to b, aqucles ncccssdrios cm quantidades 
rclativamcnte grandcs) - nitrog£nio (N), fbsforo (P), enxofrc 
(S), potdssio (K), cdlcio (Ca), magnbsio (Mg) c ferro (F^) - e 
uma sdric de elcmcntos-tra^o - por excmplo, mangan^s (Mn), 
zinco (Zn), cobrc (Cu), boro (B) c molibd£nio (Mo) (Figura 
3.18). (Muitos desses clcmentos sdo tambdm cssenciais aos 
animais, embora cles os obtenliam mais comumcntc sob for¬ 
ma org&nica em seu afimento do que como substdneias orgd- 
nicas.) Alguns grupos dc plantas t£m cxig^ncias cspeciais. Por 
excmplo, o aluminio 6 um nutriente necessirio para algumas 
pteriddfitas, o silicio, para diatomdccas - co sel^nio, para ccr- 
tas afgas planct^nicas. 

As plantas vcrdcs ndo obt£m scus rccursos mincrais como 
um bioco unico. Cada elemento pcnctra na planta indepen- 
dentemente como um ion ou uma moldcula. Cada um deles 
tern suas propriedadcs caracterfsticas dc absor^do no solo c dc 
difusdo, que afetam sua accssibilidadc d planta, mesmo antes 
dc ocorrcr quaisquer processes selctivos de entrada junto ds 
membranas das raizes. Todas as plantas vcrdcs exigent to dos os 
clcmentos “cssenciais 5 ' listados na Figura 3.18, embora ndo na 
mesma propor^o, c bd algumas diferen^as significativas entre 
a composite mineral de tccidos vegetais de cspdcics diferentes 
c entre partes diferentes dc uma unica planta (Figura 3.19). 

Muitos dos pontos levantados 
, , raizes como 

sobre a agua como um tecurso c sob re fr ,, ,, r , r 0 

as raizes como cxtratorcs desses recur- 

sos sc aplicam iguat mente aos nutrientes mincrais. As diferen- 
91 s cstratdgicas cm programas de descnvolvimcnto podem scr 
reconhecidas entre as raizes dc espdcics diferentes (Figura 3.20a). 
Pordm, 6 a capacidadc dos sistemas de raizes para sobrepujar 
programas cstritos c o sen cardtcr oportunista que os tornarn 
cxploradorcs efetivos do solo. A maioria das raizes se alonga 
antes dc produzir raizes laterals, e isso garante que a explora^ao 
pteceda a utiliza^So. As rafees ramificadas em gcral emergem ra- 
dialmcntc da raiz-mae, as raizes secundirias partem dcssas prima- 
rias e as tcrciirias naseem dc sccunddrias. Essas regras reduzem a 
chance dc duas ramiftca^ocs da ntesma raiz partilharem da mes¬ 
ma particula do solo e dc cada uma entrar na RDZ da outra, 

As raizes passarn atraves dc um meio cm que cncontram 
obstdculos c sc deparam com hctcrogcneidadc - manchas de 
nutrientes variando na mesma escala que 0 diametro dc uma 
raiz. Em 1 cm dc crcscimcnto, uma raiz podc cncontrar um 
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Essential para a maioria dos orgsnisrnos 


□ 

□ 


Essential para a maioria dos 
organismcs vivos 

Essential para animals 


Essential para grupee restritos de organ ismos 

(a) Boro - Algumas piantas vascuiares a algae 

(b) Cro mo - Provave !m ante esse ncial pa ra amm ais s u pe rio res 

( 0 } Cobalto - EssenoiaJ para rum mantes e teguminosas fixadoras de N 

(d) Fluor - Bentiico para a formag&o de ossos e dentes 

(e) lodo - Animais superiores 

{f) Selenio - Alguns animais superiores? 

{g) Sal itio — Diato mSceas 

(h) Van4dio - Tunicados, equinodermos e algumas ajgas 
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FIGURA 3.18 Tabeia peribdi-ca dos mementos,. rrostrando aqueles que sao recursos assenciafs na vida de organismos distintos. 


matacao, scixos c gr^os de arcia, uma. raiz viva ou morta ou o 
corpo de um verme cm decomposigSo. Visto que uma. raiz 
pass a atravds dc um solo hctcrog£nco (c todos os solos sio 
hctcrogSneoSj quando obscrvados a partir da "visio do olho 
da raiz”), da rcsponde com ramificaqilo, livnemcnte cm zonas 
dc suprimcnto de recurs os e cscassamcnte cm manchas mcnos 
compcnsadoras (Figura 3.20b). O comportamcnto vai depen- 
dcr da capacidadc individual da pcqucna raiz cm reagir, cm 
cscala cxtrcmamente local, is condig6cs quc da cncontra. 

Existem fortes intcragocs entre 
dgua c nutrientes como rccursos para 

absorgao da £gya 
a os nutrientes 

cresccrao livremenre para as zonas do 
solo sem disponibilidadc dc dgua, e, assim, os nutrientes nlo 
serio utilizados nessas zonas. As plantas privadas de minerals 
csscnciais crcscem mcnos c, entao, nao conscgucm alcangar 
volumes dc solo quc contfim dgua disponivel. Existcm intcra- 
gocs similares entre rccursos minerals. Uma planta carcnte de 
nitrogen io cxibe um crcscimcnto prccirio das raizes c 3 por- 
tanto, n^o conscgue “forragear” cm dreas quc possucm fosfato 
disponfvd ou ate mesmo cont£m mais nitrog£nio. 


o crcscimcnto vegetal. As raizes nlo 


Dc todos os nutrientes vegetais importantes, os nitratos 
sc movcm mais livnemcnte na solugao do solo c, como a dgua., 
Sdo transportados dc Ion gas distancias da raiz. Por tanto, os 
nitratos sdo os mais rndveis cm solos prdximos a capacidadc 
dc eampo c cm solos com poros amplos. As RDZs para nitra¬ 
tes s£o, entao, amplas, c aqudas produzidas ao rcdor dc rafzcs 
vizinlias t£m mais probabilidadc de sobreposigao. Como con- 
scqii£ncia, podc ocorrcr competigao - mesmo entre rafzcs de 
uma tinica planta. 

O conccito dc RDZ d importantc ndo apenas para vi¬ 
sual izar como um organismo influencia a disponibilidadc dc 
rccursos para um outro, mas tambdm para cntcndcr como a 
arquitetura do sistema dc raizes afeta a captura desses rccur¬ 
sos. Para uma planta crescendo cm um ambiente cm quc a 
dgua sc move com liberdade para a superffeie das rafzcs, aque- 
les nutrientes livres cm solug&o sc movcm com a igua. Elcs 
serlio capturados dc forma mais efctiva por sistemas dc raizes 
amplos, nlo-intimamente ramificados. Quanto mcnos livrc- 
mente a dgua sc move no solo, tanto mais reduzidas scr&o as 
RDZs e setd tanto mais compcnsador para a planta explorar o 
solo dc forma intensiva, cm vez de extensiva. 
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Quercus alba 
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FIGURA 3.19 (a) Concentragao relative de varies minerals em indrviduos inteiros de quatro espedes vegetais, na Floresta Brookhaven, 
Nova Yoii<, (b) Concentra^ac relative de varies minerals em tec id os diferentes do carvalho branco [Quercus atoa), na Floresta Brookha- 
ven. Observe que as diferengas entre as especies sao muito menores do que entre as parte de uma unrea especie (segundo Wood well et 
at , 1975). 


A soluble? que flui atravds dos 
poros do solo para, a supcrficic da rak 
tem uma composite mineral distor- 
cida, em compara^ao com a que cstd 
potencialmentc disponfvel. Isso aeon- 
tccc porque diferentes ions minerals cstdo retidos no solo por 
forqas distintas. fons como nitrato, cdldo c sddio, cm um solo 
agrfcola fertile podem ser transportados para a superffcie da 
rak mais rapidamentc do que sdo acumulados no corpo da 
planta. Os conteiidos dc fosfato c potdssio da solugdo do solo., 
ao contrdrio, com freqii£ncia silo insuficicntcs para as ncccssi- 
dades da $ plantas. O fosfato estd fixado aos collides do solo 
por superficies portadoras dc fons cdlcio, aluminio c £&rrico, e 
a taxa com que de pode ser extrafdo pclas plantas depen de da 
taxa com que sua concentra^o 6 reabastccida pela liberate 
dos coldidcs. Em soiugocs dilufdas, os coeficicntcs de difuslo 
de ions nEio-absorvidos, como o nitrato, sdo da ordem de 10° 
cm 2 s 4 ; para cdtions, como cdlcio, magndsio, amdnio e potds- 
sio, elcs sdo 10' 7 cm 2 s' 1 . A taxa de difusdo 6 o principal fator 
que determina a amplitude dc uma RDZ. 


Para recursos que possucm cocftcientcs de difusdo bai- 
xos, como o fosfatOj, as RDZs serao estreitas (Figura 3.21); 
rakes ou p£los de rakes extrairdo pools dc um rccurso cm co- 
mum (isto hi compedqao) somente sc estiverem muito prd- 
ximos. Estima-se que mais dc 90% do fosfato absorvido por 
um pdo de rak, cm um perfodo de quatro dias, prov£m de 
uma distdneia dc 0,1 mm da superffcie do solo. Portanto, duas 
rakes somente retirarao o mesmo rccurso dc fosfato nessc pc- 
riodo, sc a distdneia entre cl as for menor do que 0,2 mm. Um 
extenso sistema dc rakes, bastante espa^ado, tcndc a maximi- 
zar o accsso ao nitrato, cum sistema intensamente ramificado 
c estreitamente espa^ado tcndc a maximizar o accsso a fosta- 
tos (Nye e Tinker, 1977). As plantas com sistemas dc rakes 
que apresentam diferempis morfoldgicas podem, portanto, to- 
lerar nfveis diferentes de recursos minerals do solo, c especies 
distintas podem csgotar recursos minerais distintos cm dife¬ 
rentes quantidades. Isso pode ser de grande importancia para 
permitir que uma diversidadc de especies vegetais coabitc a 
mesrna drea (a coexist^ncia dc competidores & discutida nos 
Capftulos 8 e 19). 


variates entre 
nutriantes quanto 
a liberdade de 
rnovimento 
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FIGURA 3.20 {a) Sistemas de raizes de plan- 
tas em uma tspica pradaria de gramineas 
baixas, ap6s uma sdrie de an os com preci- 
pitagao media {Hays, Kansas). Ap - Aristida 
purpurea] Aps = Ambrosia psifostachya; Bd 
- Buchloe dactyloides\ Bg = Boutetoua gra¬ 
cilis; Me = Malvastrum coccineum; Pi = Pso¬ 
ra! ta tend flora; Sm = Solidago mollis ( seg un¬ 
do, Albertson,, 1937; Weaver e Albertson, 
1943). fb) Si sterna de raizes desenvolvido 
por uma planta de trigo, crescendo em urn 
solo arenoso conte ndo uma cam ad a de ar- 
gila, Observe a resposta do desenvolvimen- 
to das raizesao ambiente localizado que elas 
encontram (cortesia de J, V. Lake). 


3.6 Oxigenio 

O oxig£nio 6 um rccurso para animals c piantas. Somente 
poucos procariotos podem viver sem ele. Na dgua, a difuslo e 
a solubilidadc do oxigenio sdo tnuito baixas c, assim* de tor- 
na-sc limitante mais depressa em ambientes aqudticos c inun¬ 
dados. Sua solubilidadc na iigua tambdm decrcscc rapidamcn- 
tc com o aumento da temperatura. Quando a matdria otglni- 



FIGURA 3,21 Radioautografia do solo em que foram cultivadas plan- 
tulas de mostarda. O solo foi suprido com fosfato radioativamenite 
marcado { aa P0 4 ')i e as zonas examinadas pel a ativrdade das raizes 
mostram-se nitidamente brancas (segundo Nye e Tinker, 1977). 


ca sc dccompSe em um ambiente aqudtico* a resp italic mi- 
crobiana deman da oxigfiniOj e cssa “demanda bioldgica de 
oxig£nio” podc rcstringir os tipos dc animais supcriorcs que 
ainda persistem. As altas deman das biolbgicas dc oxig£nio sko 
catacterlsticas de dguas paradas com depdsitos de serrapilhcira 
ou poluentes orgknicos c tornam-se mais agudas durante pc- 
riodos de temperatura alta. 

Devi do d lentiddo com que o oxig£nio se difun de na 
iiguaj os animais aqua tic os devem mantcr um fluxo continue 
dc kgua sob re as suas superficies respiratdrias (p. ex., as brin- 
quias dos peixes)* possuir kreas de superficic grandcs em rela- 
£ko ao volume do corpo (p. ex.* muitos crustdceos aqudticos 
t£m ap£ndiccs levies c grandcs), ter pigmentos respitatdrios 
cspccializados ou uma taxa dc respiragao lenta (p. ex.* as Iarvas 
do mosquito-pdlvora vivendo em dguas paradas e ricas em 
nutrientes) ou retornar continuamcntc d superffeie para respi- 
rar (p. ex., baleias* golfinhos* tartarugas c tritoes). 

As raizes de muitas piantas supcriorcs nko conseguem 
crcseer cm solo inundado* ou morrem* sc o lcngol ffcktico se 
cleva apds cl as terem penetrado profundamente. Essas reagocs 
podem set respostas dirctas k dcfici£ncia de oxigenio ou k acu- 
mulagko de gases* como id do sulfurico* metano e etileno, 
produzidos por microrganismos empcnliados na deoomposi- 
gko anacrbbica. Mesmo sc as raizes ndo mortem com a car£n- 
cia dc oxigenio* elas podem parar dc absorver nutrientes mi¬ 
nerals, provocando dcflciencias minerals nas piantas. 

3.7 Organismos como recursos alimentares 

Os organismos autotrdfic&s (piantas verdcs e certas baetdrias) 
assimilam recursos inorgdnicos, formando “pacotcs” de mo 16- 
culas orglnicas (protcinas* carboidratos* etc.). Essas moldcu- 
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autdtrofos e 
heterdtrofos 


las tomam-se os recursos para os or- 
ganismos heterotrSficos (decomposito- 
tes, parasites, prcdadorcs e pas tadorcs), 
que participant de uma cadeia dc eventos cm que cada consu¬ 
midor dc um rccurso toma-se, por sua vez, um recurso para 
urn outro consumidor. Em cada eio ncssa cadeia alimentar, a 
distiti^o mais 6bvia 4 cntrc saprdtrofos c prcdadorcs (dcfini- 
dos gencricamentc). 

Os saprdtrofos - bactdrias, fungos c animals detrirfvoros 
(vcr Capltulo 11) - utilizam coma alimento outros otganis- 
mos on partes dc outros organismos, mas sememe ap6s estes 
tcrem morrido, ou eies consomcm residues ou produtos de 
secrcgSo dc um outro organismo. 

Os prcdadorcs usam como all- 
saprdtrofos, mento outros organismos vivos ou 

pas?adores S e partes dc outros organismos vivos. Os 

parasites prcdadorcs verdadeiros matam suas 

pres as. Os cxcmplos inclucm o puma 
eonsumindo um coclho, mas tambem consumidores que po- 
demos nio referir como prcdadorcs cm linguagem habitual: 
uma pulga-d h igua eonsumindo celulas dc fitoplincton, um 
esquilo comendo uma bo Iota c mesmo uma planta insctfvora 
aprisionando um mosquito. O paste jo podc tambem scr con- 
sidcrado como um tipo de preda^o, mas o organismo usado 
como alimento (presa) niio 6 morto; somente parte da presa 4 
consumida, deixando o rcstantc com potcncial de regenera¬ 
te. Os pastadorcs alimentam-se de muitas presas durante scu 
ciclo dc vida. A verdadcira preda^io c o paste jo sio discutidos 
dctalliadamentc no Capltulo 9. O parasitisms tambdm 4 uma 
forma dc predate, cm que o consumidor cm gcral nao mata 
o organismo do qual se alimenta; porem, diferentemente dc 
um pastador, um parasito se alimenta de apenas um ou muito 
poueos organismos liospcdciros (vcr Capltulo 12). 

Uma distin to importantc cntrc 
animais consumidores 4 sc cles sio cs- 
pccialistas ou gcncralistas cm suas die- 
tas. Os gcncralistas (csp^cics poltfiigas) 
consomcm uma ampla variedade dc csp6cies-presa, embora 
muitas vezes tenham claras prefcrfincias c uma ordem de esco- 
Ilia, quando existent alternatives disponfveis. Os cspccialistas 
podem consumir somente partes de sua presa, embora cies 
explorem muitas cspdcics. Isso 4 mais comum cntrc lierbivo- 
ros, pois, confbrmc veremos, partes diferentes de plantas t£m 
composites complctamcntc distintas. Assim, muitas aves sc 
espcciafizam cm comer sementes, embora raramentc fiqucm 
restritas a uma esp^cie cm particular. Outros cspccialistas, en- 
tretanto, podem se alimentar dc apenas uma faixa estreita de 
csptkics intimamente relacionadas ou mesmo uma s6 espdeie 
(nestc caso, cles slio denominados mondfagm) . Os cxcmplos 
silo as larvas da mariposa escarlatc (que consomcm folhas, ge- 
mas florais c caules muito jovens dc csp&ics dc tasneira 
cio\) c muitas csp^cies dc parasites hospedciro-cspcdficos. 

Muitos dos padrdcs dc uso de recursos encontrados nos 
animais rcfletcm os diferentes tempos de vida do consumidor 
e o que cie con so me. Individuos dc cspdcics dc vida longa sio. 


especialistas e 
generaiistas 


provavelmente, gcncralistas: cles nio podem depender da dis- 
ponibilidade dc um s6 rccurso alimentar durante a sua vida. 
Se um consumidor tern um tempo de vida curto, aumenta a 
probabilidadc dc especialkat 0 - As formas evolutivas podem, 
entio, ajustar o ritmo das deman das alimentarcs do consumi¬ 
dor ao ritmo da sua presa. A espcciali^ato tambem permite a 
evoluto de cstruturas que tornam possivcl lidar dc modo efi- 
cicnte com determinados recursos - esse 4 espccialmcnte o 
case das pc$as bucais. Uma estrutura como o estilete dc um 
affdeo (pulgio) (Figura 3.22) podc ser interpretada como um 
produto requintado do proccsso evolutivo que permitiu ao 
animal o accsso a um rccurso alimentar valioso - ou como um 
cxcmplo dc uma rota extremamente cspccialhada, que rcstrin- 
giu os alimentos que os affdcos podem consumir. Quanto mais 
cspecializado o rccurso alimentar exigido por um organismo, 
mais cie 4 for^ado a viver cm manchas onde sc encontra o 
rccurso ou gastar tempo c cncrgia na procura dele entre outros 
recursos. Esse 4 um dos custos da cspccializa^io. 


3.7.1 O conteudo nutricional de plantas e 
animais como alimentos 


Como um “pacotc” de recursos, o cor- r a 2 &es C N em 
po dc uma planta verde 4 completa- animais e em 
mente diferente do corpo de um ani¬ 
mal. Isso tern um t remen do efeito 

sobre o valor desses recursos como alimento potcncial (Figura 
3.23). A diferen^a mais importantc 4 que as cdlulas vegetais 
sio cnvolvidas por parcdcs de celulose, lignina c/ou outros 
materials estrututais. Sio cssas paredes cciulares que dio ao 
material vegetal seu elevado contciido cm fibra. A presen ^a de 
parcdcs cciulares 4 tambdm, cm grande parte, responsive! pclo 
conteudo elevado dc carbono nos tccidos vegetais e pela ra^io 
alta do carbono cm reiagio a outros elementos importantes. 
Por exemplo, a ra^io carbono:nitrogenio (C:N) dc tccidos 
vegetais em gcral cxcedc 40:1, cm compara^io com as razocs 
dc cerea dc 10:1 cm bactirias, fungos e animais. Diferente¬ 
mente das plantas, os tccidos animais nio cont£m carboidra- 
tos ou fibras estruturais, mas sSo ricos em gordura c, em espe¬ 
cial, ptotefnas. 

As diversas partes de uma plan¬ 
ta t£m composites muito diferentes 
(Figura3.23) e, assim, ofcrecem recur¬ 
sos intciramcntc distintos. A casca, por 
cxcmplo, 4 composta principal mente 
dc cilulas mortas com suberina e lignina em suas parcdcs e 4 
totalmcnte imitil como alimento para a maioria dos lierbfvo- 
ros (mesmo as espicies do “bcsouro-bicudo” - hark beetle - sc 
cspccializam cm consumir a camada cambial nutritiva ime- 
diatamente abaixo da casca). As concentrates mais ricas cm 
protcinas vegetais (e, portanto, dc nitrog^nio) estio nos me- 
ristemas das gemas, nos ipiccs caulinates c nas axiias foliares. 
Nio 4 surpresa que, cm gcral, as gemas sejam fbrtcmcnte pro- 
tegidas por cs camas e defendidas da aQo de herbfvoros por 


partes vegetais 
distintas 
representam 
recursos rrmito 
diferentes... 
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Nervura da folha 
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ao inteslino 
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FIGURA 3.22 Estilete de um affdeo pen et ran do nos tecidos do hospedeiro e alcangando as celulas do floema ricas em a^ucar, nas nervuras 
foliates. (a) Pe^as bucais do afideo e seegao transversal de uma folha. (b) Um estilete, mostrando sen trajeto tortuoso atravds da folha 
{segundo Tjallingii e Hogenesch, 1993). 


acdlcos e espinlios. As sememes cm geral sao sccas c providas 
dc rescrvas ricas cm amido ou 6 leos } podendo, tamb&n, pos- 
suir armazcnamcnto de protein as. Os frutos aijucarados e car- 
nosos slo recursos fornccidos pda pknta como “pagamento” 
aos animais que dlspcrsam as scmcntes. Muito pouco do ni- 
trog£nio da pknta 6 “gastcT ness as rccompensas. 

O valor dietdtico dos difcrcntcs tccidos vegetais 6 tHo 
divers o que nSo surpreende que a maioria dos pequenos hcr- 
bfvoros seja espccialista - nao apenas quanto a determinadas 
espdcics ou grupos de plant as, mas quanto a partes cspeciais 
da planta: mcristemas, folhas, rakes, caules, etc. Quanto mc- 
nor for o herbivore, mais dctalhada 6 a eseala de heterogcnci- 
dade da planta na qual ele podc se especial izar. Podem ser 
cncontrados cxcmplos extremos nas krvas de difcrcntcs espd- 
cies de vespas das galhas do carvalho, aigumas das quais po¬ 
dem se cspccializar cm folhas j ovens, aigumas cm follias ma- 
dliras, aigumas cm gemas vegetativas, aigumas em florcs esta- 
minadas c outras cm tccidos de raizes. 

Embora as plantas c suas partes possam difcrir quan¬ 
to aos recursos que ofcreccm a potcnciais consumidores, a 
comp os i 9 S 0 dos corpos dc hcrbfvoros distintos 6 muito se- 
mclhantc. Em termos de contcddo dc protein a, carboidra- 
tos, gordura, dgua c minerals por grama, hd muito pouco 


para escolher entre uma dicta de la- 
gartas, bacalhau ou ca.rne de veado. 

As partes podem ser diferentemente 
distribuidas (e o sabor podc ser diferen- 
te), mas os contcddos sdo esscncialmen- 
tc os mesmos. Os carnivora®, entSo, nlo se defrontam com pro- 
blcmas dc digestao (e eles variam pouco em seu sistema. digesfo- 
rio), mas enfrentam difk.ulda.dcs cm encontrar, capturar e ma- 
nejar sua pres a (ver Capftulo 9). 

Dctalhes das diferen^as k parte, os herbivores que con- 
somem mattfria vegetal viva - c saprdtrofos que consomem 
matdria vegetal morta - utilizam um rccurso alimentar rico 
em carbono c pobre cm protefna. Portanto, a passagem da 
planta para o consumidor envoive uma queima massiva dc 
carbono, com diminui^io da razdo C:N. Este 6 o dominio 
da estequiometria ecoldgica {Elscr c Urabc, 1999): a andli- 
se das rcstriqoes c conscqikncias cm intcraqoes ccoldgicas 
do balance dc massa de clemcntos quimicos multiples {cm 
particular as razScs carbono :nitrog£nio c carbono: fdsforo 
- ver Sc^oes 11.2.4 e 18.2.5). Os principals produtos rcsi- 
duais de organismos que consomem plantas sdo compostos 
ricos em carbono: CQ Z , fibras c, no caso dc affdcos, por 
cxcmplo, substincias ricas cm carbono gotejando de drvo- 
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FIGURA 3.23 Gamposigao de diferentes partes vegetais e dos corpos da animals que servem de recursos alimentares para outros organismos 
(dados de fontes drversas). 
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efeitos do 
aumento de GO, 


res infcstadas. A maior parte das dcmandas dc cncrgia dos 
carnfvorosj ao contrdrio, 6 obtida de protcina c gorduras 
da sua pres a e 3 como conseqiiSncia, seus principals produ- 
tos dc excrcqiao s£o nitrogen ados. 

O diferencial entre plantas c de- 
razoes C;N e os compositores microbianos, quanto is 

razdes C:N, tambdm signifies. que os 
efeitos a longo prazo do aumento de 
C0 2 (ver SegSo 3.3.4) n&o s&o t&o dirctos como sc podcria 
imaginar (Figura 3.24): isto a biomassa vegetal nao neccssa- 
riamente sc torna aumentada. Sc os prdprios mierdbios sio 
limitados pelo carbono, entio o aumento das concentrates 
de CO ? & parte de sens efeitos dirctos sob re a plants, podcria 
estimular a atividade microbiana e tornar outros nutrientes, 
especial o nitrog£nio, disponfveis para as plantas c, com isso, 
intcnsificar o sen crcscimento. Expcrimentos dc curto prazo 
t£m demonstrado esse tipo dc efeito sobre comunidadcs de 
dccompositorcs. For outro lado, os dccompositorcs podem ser 
limitados pelo nitrogen io> iniciaimcntc on seguindo um pe- 
rfodo dc aumento do crcscimento vegetal, durante o qua! o 
nitrogenio sc acumula na biomassa vegetal e na scrrapilheira. 
A atividade microbiana, ent5d, sofreria redu^So* diminuindo 
a libcra^o dc nutrientes para plantas c potcncialmcnte impc- 
dindo o estfmulo ao seu crcscimento, a despeito das elevadas con¬ 
centrates dc CO-,, Esses, todavia, sao cfeitos de prazo mais lon¬ 
go c multo poucos dados foram coletados para podermos dctec- 
tar sua data^ao. O debate mais ample sobre “estoques de carbo¬ 
no” locals c globais 6 rcalizado na 3e£io 18.4.6. 


3.7.2 Digestao e assimilagao de materia vegetal 

As grandcs quantidades de carbono ftxado cm materials vegetais 
mostram que eles s^o potcncialmcnte fbntcs ricas cm energia. 
Outros componentcs da dicta (p. ex., nitrogenio) e que podem 


ser fimitantes. Contudo, a maior parte 

daquela energia s6 fica disponlvel dire- namaioria dos 

tamentc pata os consumidorcs se eles ti- 

verem enzimas capazcs dc mobilizar cclulosc c ligninas, sendo 
que na esmagadora maioria das espt^cies dos rcinos vegetais e 
animals faltam css as enzimas. Dc to das as muitas rcstri^ocs 
que colocam limites sobre quais organismos podem cxcrccr 
determinada atividade, a dc£ici£ncia cm descnvolver enzimas 
cclulolfticas ti um especial enigma evolutive. £ possivcl que 
procario tos celulolfticos, liabitantes do intestino, tenliam es- 
tab decide tio rapidamentc intimas relates “simbidticas” com 
hcrbfvoros (ver Capitulo 13) que liouve pcquena pressSo de sclc- 
£&o para estes dcscnvolvercm suas prbprias ocluiases (Martin, 
1991). Hojc sc sabc que muitos insetos produzem suas prdprias 
cclulascs, mas a imensa maioria depende de simbiontes. 

Uma vci que a maioria dos animais n&o possui celulases, 
o material da parede eclular de plantas impede o accsso de 
enzimas digestivas aos conteiidos das cduias vegetais. Os atos 
dc mastiga^o pel os mamiferos pastadorcs, dc cozimento pc- 
los humanos c dc moagem na moela das aves permitem ks 
enzimas digestivas ter accsso mais fdcil aos conteiidos cciula- 
rcs. Os carnivoros, ao contririo, podem engolir seu alimento 
com mais seguranga. 

Quando as partes vegetais s&o dccompostas, o material 
com alto contetido de carbono 6 convertido cm corpos micro- 
bianos, com um contetido de carbono rclativamente baixo - 
as limitagcfes do crcscimento c da multiplicagao de mierdbios 
s&o de alguns rccursos diferentes do carbono. Assim, quando 
os mierdbios se multiplicam sobre uma parte vegetal cm de¬ 
composite eles retiram nitrogenio e outros recursos mine¬ 
rals das suas adjac^ncias e os incorporam aos seus prdprios 
corpos. For cssa razlo, c por ser o tccido microbiano digerido 
c assimilado com mais rapidez, o detrito vegetal mais rica- 
mente colonizado por microrganismos ti, em gcral, preferido 
por animais detritfvoros. 
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FIGURA 3.24 Feedback potential, positi¬ 
ve e negative, a partir do aumento das 
concentrates de CO £h para 0 crescimento 
vegetal, para a atividade microbrana e de 
volta para 0 crescimento vegetal, As setas 
entre os descritores indscam causalidade; 
as setas pretas ao lado dos descritores 
indicam aumentos ou diminuipoes da ati¬ 
vidade. A seta tracejada que vai do aumen- 
to das concent razoes de CO £ para o cres- 
cimento vegetal indica que pode nao ha¬ 
ver efeito, como resultado da limitagao de 
nutrientes (segundo Hu eta!., 1999). 
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as estruturas 
intestinals de 
ve rte b ratios 
herbfvoros 


Em hcrbivoros vertebrados, a 
taxa de ganho de cncrgia a partir de 
diferentes recursos dict&icos 6 detcr- 
minada pela cstrutura do intestine - 
cm particular, o equilibria entre uma cimara anterior de mis- 
tura em que ocorre fcrmcntagSo microbiana (AF), um tubo 
de conexio cm que ocorre digestio — mas nao fcrmcnta£io 
(D) - e uma camara posterior dc fermenti£lo, o colon c o 
ceco (PF). Os modelos dc tais sistemas digestives dc tr£s corn- 
par timentos (Alexander, 1991) sugcrcm que a grande AF, a 
pequena D e a pequena PF (p. cx. f o ruminantc) dariam ga¬ 
nho s prdximos ao dtimo a partir de alimcnto pobre em qua- 
lidade. A grande PF, oomo nos cavalos, 6 mais apropriada para 
alimcnto com menos material dc parede celular c mais contciidos 
celularcs. Para alimcnto de qualidade muito alta (uma propor^o 
muito afta de contciidos celularcs e pouco material de parede 
celular), o intestine dtimo tern D longa e nSo hi AF ou PF. 

Elcfantcs, lagomorfos e alguns roedorcs comem suas prd- 
prias fezes c, assim, duplicam a dist&ncia pereorrida pelo re¬ 
curs o alimentar atravds do sistema digestdrio. Is so permite fer¬ 
mentable c digestao adicionais, mas tambdm possibilita redu- 
zir defici£ncias dietdticas (p. ex., de vitaminas) mediante a sin- 
tese microbiana. Esses temas slo retomados na Sc(~io 13.5. 


3.7.3 Defesas f fsicas 


coevolugao 


To do s os organismos sao potcncial- 
mente recursos alimentarcs para ou- 
tros. Dcssc modo, nio 6 surpresa que muitos organismos tc- 
nham descnvolvido defesas fifsicas, quimicas, morfoldgicas e/ 
ou comportamentais que diminuem a chance de um encontro 
com um consumidor c/ou aumentam a chance dc sobreviver 
em tal encontro. Todavia, as intcragdes podem n£o terminar 
ncsse encontro. Um recurso alimentar mais bem-defcndido 
cxerce uma pres sao dc selc^iao sobre os consumidorcs que bus- 
cam superar a defeat entretanto, ao superar uma determinada 
defesa, cm vcz de defesas de outras espdeies, e provivel que o 
consumidor sc tome rclativamente cspccializado naquclc recurso 
- que depois se submctc a uma pressSo particular para defender- 
se de um consumidor particular, e assim por diante. Portanto, 
pode ser considcrada uma intcra^io continuada entre consumi¬ 
dor e organismo consumido, cm que a evolugSo dc um depende 
da cvolu^io do outro: uma “corrida armamentista 1 ' evoludva (Ehr¬ 
lich e Raven, 1964), que, na sua forma mais extrema, cnvolvc um 
par dc cspdcics co-adaptadas em luta pcrmanentc. 

Evidentcmcnte, os recursos das plantas verdcs (e dos au- 
tdtrofos em geral) nilo slo vivos c, portanto, nlo podem dc- 
senvoiver defesas. A cocvoluble tambdm n£o 6 possivcl entre 
organismos deco mposito res e scus recursos alimentarcs mor- 
tos, embora baetdrias, fungos c animais dctritfvoros muitas 
vczes tenham dc enfrentar os efeitos rcsiduais de defesas ffsicas 
c, sobretudo, qufmicas presentes nos sens alimentos. 

Os espinhos simples podem ser 
um impedimento cfetivo. As folhas 


espinhosas do azevinho nao slo comidas por larvas da mari- 
posa-do-carvalho (. Lasiocampa quercus) 3 mas, sc os espinhos 
forem removidos, as folhas slo consumidas rapidamcntc. Scm 
ddvida, um rcsultado scmclhante scria alcan^ado com raposas 
co mo predadores c ouriqos como presas. Em muitos inverte- 
brados planctSnicos* pequenos habitantes dc lagos, o desen- 
volvimcnto de espinhos, cristas e outros ap£n dices, que redu- 
zem sua vulnerabilidadc i prcdagSo, pode ser induzido pda pre- 
sen 91 dc um predador. Por excmplo, o descnvolvimento de espi- 
nhos 6 estimulado na dcscendcncia dc rodferos braquionfdcos, 
incluindo KerutelLt cochleark, sc 0 organismo materno foi cultiva- 
do cm um meio condicionado pelo rotffero predador, Asplachna 
priodonta (Stembcrgcr e Gilbert, 19S4; Snell, 1998). Em uma 
eseala ainda mcnor, muitas superficies vegetais exibcm tricomas, 
que, em algumas csp^cics, possucm paredes celularcs espessas, for- 
mando ganclios rijos ou armadilhas de insetos. 

Qualquer caractcrfstica que au- 
mente o disp£ndio de cncrgia por parte 
dc um consumidor na dcscobcrta ou 
captura de um item alimentar - a cas- 

ca espessa de uma noz ou o cone fibroso de um pinheiro — 6 
uma defesa, se, como consequ£ncia, o consumidor a consome 
menos. A planta verde n^o usa scus recursos cncrgdticos para 
fugir c, assim, pode te-los em maior disponibilidade para in- 
vestir cm cstruturas defensivas ricas cm energia. AMm disso, 6 
provdvei que a maioria das plantas verdcs seja relativamcntc 
supcrabastccida de recursos cnergdticos, podendo utilizi-los 
na forma^o de cnvoltdrios de sementes c espinhos ienhosos 
cm caulcs - principalmcntc de celulosc c lignina protegen- 
do, assim, nos cmbriocs c meristemas, as aut£nticas riquezas: 
os escassos recursos dc nitrog£nio, fdsforo, pot^ssio, etc. 

As sementes correm maior ris- 

co de predacao quando reedm-ama- 
j ■ j ■ j i- 1 , 1 dissipacao oy 

durccidas e ainda ligadas as plantas- protegio 

mSc, em um cone ou ovdrio, mas seu 

valor praticamcnte desaparecc tlo logo a edpsula sc abre c 
clas sc dispersam. Por excmplo, as sementes dc papoulas 
silvestrcs sHo liberadas atrav^s de uma sdrie de poros situa- 
dos no dpice da cipsula, quando esta 6 agitada pelo vento. 
Duas dcssas espdeies, Papaver rhoe as e P. dubium , abrem os 
poros tao logo a sc mente esteja madura e, muitas vezes, as 
cipsulas sc tornam vazias no dia seguinte. Duas outras cs- 
p^cics, P. argemone e P. hybridum, possucm sementes gran- 
des cm relac^ao ao tamanho dos poros da cipsula, c a dis¬ 
persed 6 um processo lento durante os mescs de outono c 
inverno. As cipsuias dessas esp^cics s3^o defendidas mediante 
espinhos. A papoula eultivada (P. somnifirum) t ao contra- 
rio, foi sclecionada por fitotccnistas para nSo dispersar suas 
sementes — os poros das cipsuias nio se abrem. Por esse 
motivo, as aves podem ser uma praga devastadora da pa¬ 
poula eultivada- clas rompem as cipsuias cm busca dc ali¬ 
mcnto rico em 6 ico c protefna. Os humanos, naturalmcn- 
tc, selecionaram a retenqio c n^o a dispersio das sementes 
na maioria das suas culturas, tornando-as alvos fixos para 
as aves granivoras. 
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3.7.4 Defesas qu (micas 


metab6litos 

secund^rios: 

protetores? 


O reino vegetal 6 muito rico cm com¬ 
postos qufmicos que aparentemente 
n&o desempenham urn papel nas suas 
rotas bioquimicas normals. Entrc es¬ 
ses metabblitos “sccundirios”, cncontram-se desde mokfoulas 
simples, como o dcido oxilico c o cianureto, afo moldculas 
mais complcxas, como glucosinolatos, alcaldides terpendides, 
saponinas, flavondides e taninos (Futuyma, 1983). Muitos des¬ 
ses compostos s&o tdxicos para uma ampla gama dc consumi- 
dorcs potenciais. As populates do trcvo-branco (Trifbkum 
repens)i por cxcmplo, sao comumcntc polimdrficas quanto i 
capacidade de liberar dcido cianidrico quando sens tccidos siio 
ataeados. Os individuos sem a capacidade de gerar 4cido cia- 
nfdrico sSo consumidos por lesmas: as formas cianog£nicas 
silo mordiscadas, mas rejeitadas. Muitos pcsquisadorcs admi- 
tem que a protegSo contra consumidores propiciou a pressio 
seletiva que favoreceu a produce de tais metabolites. Muitos 
outros, no entanto, questionam sc a forqa seletiva 6 suficicntc- 
mentc poderosa para isso (sua produ^&o podc ser onerosa para 
as plantas, cm termos de nutrientes csscneiais) e t&m indicado 
outras propriedadcs desses compostos: por cxcmplo, como pro- 
tetores contra a radia^o ultravioleta (Shirley, 1996). Entre- 
tanto, nos poucos casos de experimentos de scle^io ji rcaliza- 
dos, as plantas cultivadas na presen^a dc consumidores tive- 
ram um aumento das defesas contra esses inimigos, cm rela¬ 
te ks plantas-controle cultivadas na aus£ncia dc consumido¬ 
res (Rausher, 2001). Mais adiante, no Capftulo 9, quando 
examinarmos de mancira mais dctalhada a intera^o entre pre- 
dadorcs c suas presas, trataremos dos custos c beneffeios da defe- 
sa da presa (cspecialmcnte vegetal), para efa pfopria c seus consu- 
midorcs. Aqui, nos concentraremos na natures dcssas defesas. 

Se as aten^des dos licrbfvoros 
teoriEi da selccionam metabdlitos defensives ve- 

aparencia getais, cmio, igualmente, esses meta- 

bdlitos selecionarlo adaptaqoes cm 
licrbfvoros que podem superi-Ios: uma “corrida armamentis- 
ta” cocvolutiva clissica. Isso, contudo, sugcre que as plantas 
deveriam tornar-sc sempre mais nocivas e os herbfvoros sem- 
pre mais cspccializados, n&o explicando por que existem tan- 
tos herbivores gencralistas, capazes dc sc alimentar dc muitas 
plantas (Cornell c Hawkins, 2003). Uma resposta foi sugcrida 
pcla “teoria da apar£ncia” (Feeny, 1976; Rhoades c Cates, 
1976). Ela se baseia na observable segundo a qua! os compos¬ 
tos qufmicos nocivos de origem vegetal, de modo gcral, po¬ 
dem ser classificados em dois tipos: (i) compostos quimicos 
tdxicos (ou qualitativos), que slo venenosos mesmo cm quan- 
tidadcs pcquenas; (ii) compostos quimicos rcdutorcs da diges¬ 
ted (ou quantitativos), que atuam cm proponed i sua con- 
centra^o. Os taninos sdo um cxcmplo do segundo tipo. Eles 
ligam protefnas, fazendo com que os tccidos, como os de fo- 
lhas maduras do carvalho, sc torncm rclatlvamcnte indigeri- 
veis. A teoria, aldm disso, supdc que os compostos quimicos 
tdxicos, devido & sua espccificidade, provavelmcnte siio o fun- 


damento dc uma corrida armamentista, cxigindo de um her¬ 
bivore uma resposta que tambdm seja simples e espcciflca; jd 
os compostos quimicos que torn am as plantas indigerfveis sao 
muito mais diffeeis dc superar. 

A teoria da apafoncia, ent&o, propde que plantas came¬ 
ras, dc vida relativamcnte curta (dims “n&o-aparentes”) s^o pro- 
tegidas dc consumidores devido ao caritcr imprcvisivcl do scu 
aparecimento no espaqo c no tempo. Portanto, elas precisam 
investir mcnos na defesa do que as esptfoies de vidalonga (“apa¬ 
rentes”), como as drvores. Aidm disso, estas ultimas, prccisa- 
mente por scrcm aparentes durante perfodos longos e previsf- 
veis a um grande niimero de herbfvoros, deveriam investir cm 
compostos quimicos rcdutorcs da digestio, que, embora onc- 
rosos, ofcrcccm a elas uma ampla prote$io. As esp^cics nao- 
aparentes, por sua vcz, ncccssitariam produdr toxin as somcn- 
te se cstivessem sujeitas a coevoluir com alguns prcdadorcs 
especial i^ados 

A teoria da apar£ncia, ao incotporar iddias sobre co-cvo- 
lu^So, faiE, por isso, vdrias prcvisocs (Cornell e Hawkins, 2003). 
A mais 6b via 6 que as plantas nSo-aparcntes silo pro tegidas 
com mais probabilidadc por compostos tdxicos simples do que 
por compostos mais complcxos inibidorcs da digcst&o. Isso 
podc ser observado nas altcragocs das defesas qufmicas dc al- 
gumas plantas cm fun^So das mudan^as de estates. Por cxem- 
plo, na samambaia Pteridium aquiUnunts as folhas jovens, que 
sc abrem atravds do solo na primavera, sao mcnos aparentes a 
potenciais herbfvoros do que a frondosa folhagem do final do 
verao. As folhas j ovens sSo ricas em gluoo sinolatos cianogdnicos, 
e a concentrate dc taninos cresce regularmcntc, atd atingir scu 
miximo cm folhas maduras (Rhoades e Cates, 1976). 

Uma prcvisSo mais sutil da teoria 6 que os herbfvoros espe- 
cialistas, ao terem evoluido na supera^ao de determinados com¬ 
postos quimicos, deveriam ter um desempenho melhor quando 
dlante de tais compostos. ]A os gencralistas, tendo investido cm 
um bom desempenho quando diantc de uma ampla gama de 
compostos qufmicos, deveriam ter um desempenho inferior quan¬ 
do diante de compostos qufmicos que provocaram respostas ooe- 
volutivas dc espccialistas. Isso 6 sustentado por uma andlise de 
uma ampla gama de conjuntos de dados para insetos herbfvoros 
consumindo dietas artrficiais com adi^o de compostos qufmicos 
(892 combinaqbes de insctos/compostos quimicos). 

As plantas, aldm disso, podem 

diferir cm suas defesas qufmicas, nSo 

, , . * - 6tima: defesas 

somentc dc espCcres para cspecics, mas constitlJttvas e 

tamb&n dentro dc um indivfduo. Se- induziveis 

gundo a “teoria da defesa dtima", 

quanto mais importantc um drgiao ou tecido for para a eficd- 
cia do organ ismo, melhor ele serd protegido. No presente con- 
texto, essa teoria prev£ que as partes vegetais mais importan- 
tes deveriam ser protegidas por compostos quimicos consdtuti- 
rns (produzidos to do tempo), e as partes mcnos importantes 
deveriam contar com compostos quimicos induzhm$ y produzi¬ 
dos apenas cm resposta ao dano c, portanto, com custos mais 
baixos para as plantas (McKey, 1979; Strauss et al, 2004). 
Isso t confirmado, por cxcmplo, pelo cstudo com rabanete 
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(a) 



ft) 



FIGURA 3.25 For meio da combinagao de dados de v&rios estudos 
publi-cados, os herbfvoros foram divididos em tres grupos; 1. espeda- 
listas (alirnentam-se de uma ou duas famflias vegetais); 2, oligdfagos 
{3 a 9 familias); 3. generalistas (mais do que nove fam'ilias). As subs- 
tancias qufmicas foram divrdidas em dois grupos; {a) as que sao e {b) 
as que nao sao e neon trades nos hospedeiros norm a is de espedalis- 
fas e oligdfagos, Com a crescente especializa£ao s {a) os herbfvoros 
sofreram decrescimo da mortalidade por compostos quimicos que nao 
provocaram uma resposta coevolutivade herbfvoros especialistas, mas 
(b) sofreram mortalidade mais alta por compostos quimicos que nao 
provocaram tal resposta. Regressoes; (a) y= 0,33x“ 1J2; r 2 = 0,032; 
t = 3,25; P= 0,0013; (b> y * 0,93 - 0,36*; f 2 * 0,049; t = - 4,35; P< 
0,00001 (segundo Cornell e Hawkins, 2003). 


selvagcm {Raphanus sativus), cm que os individuos foram sub- 
metidos d herbivoria por larvas da borboleta Pieris rapae, ou 
man tides como controics ndo-manipulados (Strauss et al 
2004). Ncssa espdeie polinizada por insetos, as pdtalas (c todas as 
partes da flor) s^o muito importantes para a eficicia bioidgica 
{fitness). As concentrates dc gfucosinolatos protctorcs foram duas 
vezes mais altas nas pc tal as do que nas folhas n£o-dani£icadas; nas 
pdtalas, esse nfvds mantiveram-se quase iguais, independentemen- 
te se clas foram danificadas ou n&o (Figura 3.26). As folhas, por 
outro lado, tem bem nicnos in£lu£ncia dircta na eficida bioldgi- 
ca: clas podem passar por nfvds altos dc dano foliar sem qualqucr 
cfeito nicnsurivcl sobre o rendimento neprodutivo. Conformc jl 
observado, os nfvds constitutives dc gfucosinolatos foram bai- 
xos; mas cm folhas danificadas,, as concentrates (induzidas) fo¬ 
ram afo mais altas do que nas pdtafas. 

Rcsultados scmclliantes foram obtidos para a alga mari- 
nha parda, Sargassum filipendula y cujo apreensdrio na base e o 
teddo mais valioso, pois sem dc a planta ficaria solta na fgua 
(Taylor et 2002). Elc 6 ptotegido por compostos quimicos 
quantitativos, onerosos c constitutive^, c as partes mais jovens 



FIGURA 3.25 Concentrates de glucosinolatos (pg mg _1 de massa 
seca) nas pdtalas e folhas de rabanete silvestre, Raphanus sativus, 
nao-danificadas ou danificadas por larvas de Pieris rapes. As barras 
representam os erros-padrao [segundo Strauss et al., 2004), 


defesas tinimais 


dos tabs (efetivamente, caulcs), mcnos valiosas c localizadas 
no dpice da planta, foram protegidas apenas por compostos 
quimicos tdxicos induzidos pelo paste] o. 

Os animais possucm mais op£6es 
de defesa do que as plantas, mas, ain- 
da assim, alguns utilizam compostos qufmicos. Em alguns gru- 
pos de gastrbpodes, por exemplo, incluindo os eauris, ocor- 
rem secretes defen sivas de dcido sulfiirico com pH 1 ou 2, 
Outros animais, que podem tolerar as defesas qufmicas do seu 
alimento vegetal, armazenam essas substdneias c as utiiizam 
cm sua prdpria defesa. Um exemplo clas sic o 6 a borboleta- 
monarca {Damns plexippus) f cujas larvas sc alimentam dc as- 
cldpias (Asclepias spp.). As ascldpias contem mctabdlitos sc¬ 
am dirios c glicosfdcos cardfacos, que afetam a pulsa^Io de 
vertebra dos e sdo tdxicos para mamiforos c aves. As larvas da 
monarca podem armazenar o veneno, que permancce ainda 
nos adultos, os quais, como consequ£ncia, sdo completamcn- 
tc inaceitdveis para aves predadoras. Um gaio {Ciamcitta cris¬ 
ta fa) , inexperiente (isto i t um animal que nunca experimen- 
tou uma borboleta-monarca), apds consumir uma monarca, 
vomitard intensamente e, uma vcz recuperado, rejeitard todas 
as outras. As monarcas criadas sobre couvcs, ao contrdrio, sdo 
comestivcis (Brower e Corvind, 1967). 

As defesas qufmicas nlo sSo 
igualmcntc efetivas contra to dos os 
consumidores. De fato, o que 6 ina- 
ccitdvcl para alguns animais pode scr a dicta cscolhida, e afo 
mesmo a linica, de outros. Afina], como oonseqtkncia inevitd- 
vel de ter dcsenvolvido rcsist£ncia k defosas de uma planta, um 
consumidor obteve accsso a um rccurso indiaponivcl ^ maioria 
das outras espdeies (ou a todas). Por exemplo, a leguminosa tropi¬ 
cal Diocka mctacarpa 6 tdxica a quase todas as cspdcics dc insetos, 
pois contdm um aminodcido ndo-protdico, L-canavanina, que os 
insetos incorporam ds suas protefnas no lugar dc arginina. Po- 
rem, uma cspecic dc besouro, Caryedes bmiliemis, desenvolvcu 
uma tRNA sintetase modificada, que faz a distin^So entre L-ca- 
navanina e arginina, de modo que suas larvas se alimentam uni- 
camente dc D. metacarpa (Rosenthal etal.* 1976). 


o veneno de um 6 
o alimento de 
outro 
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3.7.5 Cripsia, aposematismo e mimetismo 


aposematismo 


cri psia Um animal podc scr menos dbvio a um 

predador sc Ig ualar -se ao scu mcio ou 
possuir urn padrao quc altcre o scu peril, ou sc parccer com um 
atributo nio-comcsrivcl do scu ambicnte. Bons cxcmplos dc crip' 
sia slo a Colorado vcrde dc muitos gafanhotos e larvas, bcm como 
a transparencia dc muitos animais planctdnicos quc habitant as 
camadas superficial dc oceanos c lagos. Os casos mais dramiti- 
cos sao o pcixc-sarga$o {Histrio pictus), cujo pcrfil corporal imita 
o sargaqo (alga parda) ondc cic 6 cncontrado, ou a larva da borbo- 
lcta vicc-rci {Limemtis ardnppus), quc torn a forma dc excremen- 
to dc ave. Animais crfpticos podcm scr altamemc palakvcis* mas 
sua morfologia c cor (e sua cscolha do mcio apropriado) rcduacm 
a probabilidade dc scrcm utilizados como rccurso. 

Etiquanto a cripsia podc scr uma 
estratcgia dcfcnsiva para um orgatiismo 
palatdvcl, animais nocivos ou pcrigosos d3o a imprcss&o dc uma 
adverfoncia* uicdiantc brilho, bcm como por cores e formas vis- 
tosas. Estc fondmeno 6 idcntificado como aposematismo. A bor- 
boleta-monarca tem uma Colorado aposcmiftica, assim como sua 
larva, quc sequestra os glucosinolatos cardkcos defensivos cncon- 
trados cm scu alimento. O argumento evolutivo usual para esse 
fondmeno C o seguinte: a Colorado vistosa sera favorccida porque 
a presa uociva sera rcconhcdda (memorizada) pclos predadorcs 
quc a comcram. Assim* a borboleta-monarca setd protegida* cn- 
quanto os custos dc “educate” do predador scrao compartilha- 
dos entre os membros da populate da presa vistosa. Esse argu- 
men to, contudo, nao responde como as presas vistosas c nocivas 
surgiram no primeiro local, pois £ provdvcl quc, quando inieial- 
mente raras, das tenham sido diminadas tepetidas vczes por pre¬ 
dadorcs inexperientes (isto c* £l iko-cducados”) (Speed c Ruxton, 
2002). Uma possfvel resposta 6 quc predadorcs e presas cocvoluf- 
ram: cm cada gera^io - a partir dc uma mistura original dc presas 
vistosas c nao-vistosas, nocivas c comesriveis presas vistosas co- 
mesdveis s£o climinadas. Como as presas vistosas sc tornarn, por 
isso, dcsproporcionalmcntc nocivas* os predadorcs dcscnvolvc- 
ram uma cautela maior por presas vistosas (Sherratt, 2002). 

A ado to dc padrocs corporals 
mimetismo vistosos por parte dc presas repugn an¬ 

tes imediatamente tambdn abre a por¬ 
ta para enganar outras espdcics* pois 
scri uma nitida vantagem evolutiva para uma presa palativcl 
( ££ o mfmico”) quc da sc assemcllie a uma espefoie impalatdvcl 
( ££ o modelo”) (mimetismo batesiano). Vokando ao caso da bor- 
bolcta-monarca, vcrificamos quc o adulto da borboleta vicc- 
rei palatdvcl mimetiza a monarca repugnantc* c um gaio* quc 
aprcndeu a evitar monarcas* evitari tambiim vice-rcis. Para 
uma presa repugnante dc Colorado aposcmdtica haverd tam- 
b6m uma vantagem cm assemclhar-se a uma outra (mimetis¬ 
mo miillcriano)* embora permaneqam muitas questdes n3d- 
respondidas quanto ao final exato do mimetismo batesiano c 
ao comedo do mimetismo mullcriano* cm parte porque cxis- 
tem mais pontos dc vista tcdricos do quc dados oonsistentes 
quc possam distingui-los (Speed, 1999). 

Vivendo cm tocas* determinados animais (p. ex.* milipedes 
c toupciras) podcm evitar a cstimula^&o dc rcccptorcs sensoriais 


batesiano e 
miilleriano 


dc predadorcs, e* ao ££ sc fingirem dc mottos” (p. ex.* o gambd 
\Diddphis virginiana] c o esquilo africano), os animais nao csti¬ 
nt ul am uma resposta dc ataque do predador. Os animais quc sc 
cscondcm cm um abrigo jd preparado (p. ex.* coclhos c marmo- 
tas cm suas tocas, caracdis cm suas conchas) ou quc sc cnrolam c 
protegem suas partes vulncrdvcis por mcio dc uma cstrutura exte¬ 
rior rcsistentc (p. ex.* tatus e isdpodcs) reduzem sua chance dc 
captura, mas limitam suas vidas a possibiiidadc dc o potcncial 
predador nSo podcr romper suas defesas. Outros animais pare- 
cent tentar enganar para sc livrarem dc dificuldades, utilizando 
dispositivos dc amea^a. A resposta dc aiarnac dc mariposas c bor- 
boictas, quc expoem subitamente os occlos dc suas asas* 6 um 
exempio disso. San dtivida, a foga 6 a resposta oomportamcntal mais 
comum dc um animal cm petigp dc scr capturado. 


3.8 Uma classifica^ao dos recursos e 
o nicho ecologico 

Vimos quc cada planta requer muitos recursos diferentes para 
complctar scu ciclo vital, e a maioria delas neccssita do mes- 
mo grupo dc recursos* embora cm proporqocs sutilmcntc dis- 
tintas. Cada um dos recursos deve scr obtido indcpendcntc- 
mente dos outros c, muitas vezes* por mccanismos dc absor- 
9 S 0 totalmcnte diferentes - aiguns como ions (potdssio)* al- 
guns como mokculas (C0 2 )* aiguns cm soiuqSo, aiguns sob 
forma gasosa. O carbono nlo podc scr substitufdo pclo nitro¬ 
gen io, ncm o fosforo pclo potdssio. O nitrogen io podc scr 
absorvido pela maioria das plantas sob forma dc nitrato ou 
como ions amdnio, mas n^o cxistc um substitute do prdprio ni- 
trogenio. Para muitos carnivoros, ao contririo, as presas dc tatna- 
nho scmcihantc praticamcnte sc equivalent como items da dicta. 
Esse contrastc* entre recursos que sao individualmcnte essendais 
para um organismo c os que sao subfiituiveis, podc cstcndcr-se 
para uma classifica^o dc recursos captados cm pares (Figura 3.27). 

Ncssa dassifica^o, a concentrate 
ou a quantidadc dc um rccurso 6 regis- 
trada no eixo do x* c a do outre rccurso, 
no eixo do^. Sabemos que as diferentes 
combina 0 Ci dos dois recursos sustentatio taxas dc crcscimento 
distintas do organismo cm questao (trata-se do crcscimento indi¬ 
vidual ou do crcscimento populacional). Assim, podemos unit os 
pontos (isto d, as combinatcs dc recursos) com as mesmas taxas 
dc crcscimento* obtendo contornos ou “isolinhas” dc crcscimen¬ 
to igual. Na Figura 3.27, a linha B cm cada caso* uma isolinha 
dc crcscimento liquido zero: qualqucr uma das combina^ocs dc 
recursos representadas ncssas linhas permite que o organismo sc 
mantenha, sem aumentar* ncm diminuir. As isolinhas A, com 
menos recursos do quc as B, uncm combina^ocs com a mesma 
taxa negativa de crcscimento; por outro lado, as isolinhas C, com 
mais recursos do quc as B, uncm combina$>es com a mesma taxa 
positiva dc crcscimento. Como veremos* as formas das isolinhas 
variam com a natureza dos recursos. 


isolinhas do 
crescimento 
liquido zero 


3.8.1 Recursos essenciais 

Dois recursos s&o considcrados essenciais quando um n&o podc 
substituir o outro. Assim* o crcscimento que podc scr propor- 
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donatio pclo recurso 1 dcpcndc complctamente da. quantida- 
dc disponfvel do recurso 2, c vice-versa. Isso 6 indicado na 
Figura 3.27a pdas isolinhas oricntadas paralclamcntc a ambos 
os eixos. Elas sc dispdcm assim porquc a quantidadc disponi- 
vd dc am recurso define uma taxa dc crcscimento mfodma 
disponfvel, indcpcndcntccntc da quantidadc do outro rccur- 
so. Essa taxa dc crcsdmcnto 6 alcaugada, a menos que a quanti- 
dade disponivcl do outro recurso defina uma taxa de crcsdmcnto 
ainda mais baixa. Isso ocorrctd para o nitrog£nio c o pot&sio 
como recursos para o crcsdmcnto dc plantas verdes* e para os 
dois hospcdciros obrigatdrios que um parasito ou urn patdgcno 
devem altcmar durante scu dclo vital (ver Capftulo 12). 

3.8.2 Outras categorias de recursos 

Dois recursos slio considcrados perfeitamente substituivek quan- 
do qualquer um pode subsdtuir total men te o outro. Isso 6 o 
que aconteec com as sementes de trigq ou cevada na dicta de 
um frango no criadouro ou com zebras c gazdas na dicta de 
um lcao. Observe que isso ndo significa dizer que os dois re¬ 
curs os sSo igualmentc bons. Esta caractcrlstica (perfeitamentc 
substituiveisj mas que podem n^o scr qualitativamcnte iguais) 
6 i lus trad a na Figura 3.27b pclas isolinhas, cujas indinagdes 
ndo scccionam ambos os eixos na mesma dist&ncia a partir da 
origem. Assim 3 na Figura 3.27b 3 na ausSncia do recurso 2, o 
organismo necessita de uma quantidadc rclativamentc pcquena 
do recurso 1* mas na a us end a do recurso 1* dc predsa dc uma 
quantidadc rdativamentc grande do recurso 2. 

Os recursos substitufveis silo dc- 
recursos finidos como complementares se as iso- 

com piemen tares linlias se curvarcm cm dire^So k ori¬ 
gem (Figura 3.27c). Essa forma signi¬ 
fica que uma espicie necessita de uma quantidadc men or de 
dois recursos consumidos juntos do que quando consumidos 


dc forma separada. Um bom cxemplo i a dicta Humana vegetari- 
ana, combinando ccrtos tipos de fcijdo com artoz. O fcijdo 6 rico 
cm lisina, um aminodddo cssencial pouco repicscntado no arroz, 
c este 6 rico cm aminodddos compostos dc cnxofre, presentes cm 
concentrates baixas no feijao. 

Os recursos substitufveis cujas recursos 

isolinhas se curvam afastando-se da antagfinicos 

origem das coordcnadas silo definidos 
como antagSnhvs (Figura 3.27d). Essa forma das isolinhas in- 
dica que, para mantcr uma determinada taxa de crcscimcntOj 
uma cspdcic necessita de uma quantidadc proporcionalmcnte 
maior de rccursos 3 quando esses slo consumidos juntos cm 
vez de separadamente. Isso poderia se manifestar, por exem- 
pIo 3 sc os recursos contivcsscm compostos tdxicos distintos 
que agem sinergicamente (mais do que a simples soma) sobre 
scu consumidor. For cxcmplo 3 o dcido Dj L- pipecdlico c o id- 
do djenkdlico (dois defensivos qufmicos cm certas sementes) 
ndo tiveram um cfeito significative sobre o crcscimento da 
larva granfvora dc um besouro bruqufdco quando consumi- 
dos separadamente, mas excrceram um cfeito pronunciado quando 
ingeridos juntos (janzen ct al., 1977). 

Por fim, a Figura 3.27e ilustra o 
fenOmcno da inibi^aa para nfveis clc- 
vados de recursos (para um par dc rc- 

cursos csscnciais): recursos cssenciais, mas que sc tornam pre¬ 
judicial s quando consumidos em cxccsso. O C0 2) a dgua c os 
nutrientes minerais (como o ferro) sao nccessirios para a fo- 
tossfntesc, mas cada um 6 letal cm quantidadcs excess ivas. Ana- 
iogamente* a luz provoca um aumento das taxas de crcscimcn- 
to das plantas em uma ampla faixa dc intcnsidades 3 mas pode 
inibir o crcscimento se suas intensidades forem demasiado clc- 
vadas. Em tais casos 3 as isolinhas formarn curvas fechadas, pois 
o crcscimento diminui com um aumento dos recursos cm nf¬ 
veis muito altos. 


(a) Essentials 



{b) Palieitamente SubstitUfveis (c) Comp I e mantares 




{d) Anlagdnicos 



{e) Inibi^ao 



FIGURA 3.27 Isolinhas de crescimento de- 
pendentes dos recursos. Cada uma das iso- 
linhas de crescimento representa as quanta 
dades de dois recursos e R a ) que deve- 
riam existir em um habitat para que uma po¬ 
pulate mostrasse uma determinada taxa de 
c re scimento. U ma vez q ue essa taxa au m en - 
ta com a disponi bilid ad e de recursos, as iso- 
linhas mais distantes da origem representam 
as taxas de crescimento mais altas da popu- 
laqao _ a isolinha Atem uma taxa de cresci- 
mento negativa, a isolinha B, uma taxa zero, 
e a isolinha C, uma taxa positiva. (a) Recur¬ 
sos essenciais; (b) perfeitamente substitui- 
veis; (c) complementares; fd) antagonicos; 
(e) inibigao (segundo Tilman, 1982). 
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3.8.3 Dimensoes de recursos do nicho ecoldgico 

No Capftulo 2, desenvolvemos o conccito dc nicho ecolbgico 
co mo urn hiper-voiume ^-dimensional. Is so define os limites 
nos quais uma determinada csp^cic pode sobreviver c repro 
dutir-sc, para um elevado niimero («) dc fatores ambientais, 
incluindo tan to as condiqocs quanto os recursos. Observe, 
portanto, que as isolinlias dc crescimento zero da Figura 3.27 
definem os limites dos nichos cm duas dimens6cs. As combi- 
naqdes de recursos que ft cam dc um lado da linha B permitem 
o crcscimcnto dos organismos - mas no outro lado da linha os 
organ ismos diminuem. 

As dimensoes cm recursos do nicho dc uma cspccic, ks ve¬ 
ins, podem scr representadas dc uma maneira semelhante i ado- 
tada para, as conduces, com limites inferiotes c supcriorcs dentro 
dos quais cla podc se descnvolver. Assim, a capacidadc de um 
p redado r em dctectar c capturar situa-se entre os limites infbior c 
superior dc tamanho de suas presas. Para outros tccursos, como 
os nutrientes mincrais para as plantas, podc liavcr um limitc infe¬ 
rior abaixo do qua! os indivfduos n5o podem crescer c reprodu- 
£ir-se, mas 6 possfvcl que nSo cxista um limitc superior (Figura. 
3.27a-d). No entanto, muitos recursos devcm scr considerados 
como entidades discretas, em vcz dc varidveis contfnuas. As krvas 
dc borbolctas do genero Helkonius prccisam de folhas dc Passijh - 
ra como alimcnto; as da b orb oleta-mon area sc espccialham 
em plantas da famflia das Asclepiadaccac- e muitas esptfcics dc 
animais necessitam dc locais para nidificaqao com caracterfs- 
ticas cspeciais. Tais recursos ndo podem ser representados ao 
longo de um cixo contfnuo dc coordenadas com a denomina¬ 
te “espdcics vegetais forrageiras”, por cxemplo. Em vc£ disso, 
a dimenslio do nicho da planta forrageira ou do local dc nidi- 
ficaq&o deve scr definida simplcsmcntc por uma lista rcstrita 
dos recursos apropriados. 

juntos, cntEio, condiqdcs e recursos definem um nicho 
dc uma espdeie. No prdximo capftuio, cxaminaremos mais 
dctalhadamente as respostas fundamentals dos organismos is 
condiqdes e recursos: scus padrocs dc crcscimcnto, dc sobrevi- 
v£ncia e dc reprodu^o. 

Resumo 

Os recursos S &0 fatores neccssdrios a um organismo, cujas quan- 
tidadcs podem scr redinddas pci a sua atividadc. Portanto, os 
organismos podem compctir para capturar uma parte dc um 
reeurso limitado. 

Os organismos autotrdfieos (plantas verdcs c ccrtas bac- 
tdrias) assimilam recursos inorginicos cm con juntos dc mol£- 
culas orginicas (protefnas, carboidratos, etc.). Elcs sc torn am 
os recursos de organismos hctcro troll cos, que partieipam dc 
uma cadcia de eventos em que cada consumidor dc um reeurso 
torna-se, por sua vez, um reeurso para um outro consumidor. 

A radiaq&o solar 6 a linica fontc dc cncrgia que podc ser 
usada cm atividades metabdlicas das plantas vcrdes. Durante 
a fotossfntesc, a cncrgia radiantc 6 convertida cm compostos 
dc carbono ricos cm cncrgia, que depois seilo decompostos 
na respiraqiio. Poretn, o aparato fotossintetico tern acesso a 
cncrgia apenas na faixa dc on das da “cncrgia fotossintetica- 


mente ativaT Examinamos as varia^ocs na intensidade e qua- 
lidadc da radia^io, bem como as respostas das plantas a tais 
variagocs. Estudamos, tambdm, as soluqocs estrat^gicas c tin¬ 
eas adotadas pclas plantas para resolver os conflitos entre fb- 
tossfntese e conscrvaq&o dc igua. 

O dibxido dc carbono 6 tambem essential para a fotossfn¬ 
tesc. Foram examinadas as variaqoes cm sua concentra^io c suas 
consequential, incluindo aumentos giobais ao longo do tempo e 
aqucles cm esealas espaciais mcnorcs. Existcm tr£s rotas dc fixa- 
q3o do carbono na fotossfntesc: C y C 4 e CAM. Sio explicitadas 
as diferenqas entre cssas rotas e as suas consequ£ncias ccoldgicas. 

A igua 6 um reeurso erftico para todos os organismos. 
Nas plantas, examinamos como as raises “forrageiam” a igua c 
a din&mica. das zonas de esgotamento dos recursos ao redor 
das rabies, para a igua e os nutrientes mincrais. Os nutrientes 
mincrais sio classiflcados de modo geral cm macro nutrientes 
c elcmcntos-tra^o, sendo que cada um penctra independcntc- 
mente na planta, como um fon ou uma moldcula; cles t£m 
propricdadcs caractcrfsticas dc absorqio no solo c dc difusSo, 
o que afeta a sua accssibilidadc para a planta. 

O oxig^nio 6 um reeurso para animais e plantas. Elc tor- 
na-sc limitante mais rapidamente cm ambientes aquiticos c 
alagados. Quando a matiria orginica sc decompoe cm um 
ambiente aquitico, a respira^io microbiana pode reduxir tan- 
to esse reeurso a ponto de rcstringir alguns tipos dc animais 
supcriorcs que podcriam persistir. 

Entre os heterdtrofos, explicamos as difcrenqas entre sa- 
prdtrofos, predadores, pastadorcs c parasitos, bem como entre 
cspccialistas c gcncralistas. 

A razSo carbono:nitrog£nio dc tccidos vegetais comu- 
mente supera muito a dc bactirias, fungos e animais. For isso, 
os principals produtos residuals de organismos que eonsomcm 
plantas sio compostos ricos em carbono-. Os principals pro¬ 
dutos dc cxcre^Io dos carnfvoros, ao contrdrio, sSo nitrogena- 
dos. As diferentes partes dc uma planta t£m composigocs muito 
distintas. Como conscqu£ncia, os pcquenos herbfvoros, na 
maioria, s^o cspccialistas. A composite dos corpos dc herbf- 
votos distintos i significativamcnte semelhante. 

A maior parte das fontes dc cncrgia potcncialmcnte dis- 
ponfveis para hcrbfvoros comprccndc cclulosc e ligninas, mas 
a maioria dos animais n2o disp6e de celulascs - um enigma 
evolutive. Em vertebrados hcrbfvoros, explicamos como a taxa 
dc ganho de energia de diferentes recursos alimentarcs 6 dc- 
terminada pela cstrutura do intestino. 

Os recursos vivos sSo dcfendldos dc mancira caractcrfstica: 
fisicamcntc, mediante substkLcias qufmicas, ou por cripsia, apo- 
scmatlsmo ou mimetismo. Isso podc Icvar a uma corrida arma- 
mentista cocvolutiva entre o consumidor e o consumido. 

A tcoria da apar£ncia e a tcoria da defcsa dtima procu- 
ram revel ar o sentido da distribuig^o dc diferentes compostos 
qufmicos protetores, cm especial os constitutivos c os induxi- 
dos, cm distintas espdeies vegetais e partes das plantas. 

Tomando os recursos aos pares, os grificos para os con- 
sumidores dc isolinlias dc crescimento Ifquido zeto permitem 
que os pares dc recursos sejam classiOcados como csscnciais, 
perfeitamente substitufveis, complcmentares, antagbnicos ou 
revelando inibiqSo. As isolinhas de crescimento Ifquido ^ero 
definem um limitc dc um nicho ecoldgico dc uma cspdcic. 


Capftulo 4 

Natalidade, Mortalidade e 

Historia de Vida 



4.1 Introdugao: um fato ecologico da vida 

Neste capftulo, mudaremos o enfoque dc nossa abordagem. 
Nao cstaremos muito ocupados com as intcra^ocs entre os 
organismos c sens ambietites fifsicos, mas sim com a quantida- 
dc desses indivfduos e os processos envoividos nas mudan^as 
uunforicas deles. 

A esse respeito, hi um fundamental fato ccolbgico da vida: 

N in[crlrjr ♦ B - D + I - E. (4.1) 

Scgundo csta equa^ao, o niimero de indivfduos de uma 
espdcic determinada que ocupa um local de internsse (N J 6 
igual ao niimero prdvio dc indivfduos (N te ■ J somado ao 
niimero dc nascimentos entre o momento anterior c o atual 
(B)» cxcluindo-se o niimero de mortos (D), somando o niime¬ 
ro de imigrantes {I) e, finalmcntc, cxcluindo o niimero dc cmi- 
grantes durante esse mesmo perfodo (E). 

Ess a equa^lo define o principal objetivo da ecologia: 
dcscrcvcr, cxpiicar c entender a distribute e a abundincia 
dos organismos. Os ccblogos se intcrcssam pclo niimero de 
indivfduos, pcla sua distribui^io, pclos processos demogrd- 
ficos que estHo influcnciando essa variable numdrica (nata¬ 
lidade, mortalidade, imigra^lo c cmigra^io) e cm como tais 
processos sSo influcnciados pelos fatorcs ambientais. 

4.2 O que e um indivi'duo? 

4.2.1 Organismos unitarios e moduiares 

Nosso “fato ecologico da vida”, eontudo, infcrc que todos os 
organismos vivos sSo similares, o que 6 false cm muitos casos. 
Primciramentc, quase todas as cspdcics pass am por estdgios cm 
sens ciclos de vida, por exempt a metamorfose dos insetos, 
dc ovos a larvas - passando, ks vezes, por pupas - c cnt&o a 
adult os j as plantas, que passam dc sementes a pMntulas c adul- 
tos fotossintetizantes- entre outros. £ provavei que os diferen- 


tes cstdgios sc jam influcnciados por fatorcs distintos e tcnliam 
taxas diferentes de dispersed (imigra^Io c cmigra^Eio), morta- 
lidadc c reproduce. 

AMm disso, mesmo cm um de- 
terminado estdgio dc ciclo de vida, os 
indivfduos podem diferir quanto k 
“qualidade” ou “condi^ao”. O aspccto 
mais dbvio 6 o tamanho, sendo muito 
comum, por excmplo, indivfduos possufrem quantidades di¬ 
ferentes de rescrvas cstocadas. 

Uma unifbrmidade entre os indi- 
vfduos de uma cspccic 6 cspccialmcntc unite dos 

improvdvel quando os organismos sao 

moduhm cm vez dc umidnos. Nos organismos unitarios, a forma 
6 altamentc detcrmindvel: por excmplo, todos os cars possucm 
quatro patas, todas as luias possucm dois ollios, etc. Os humanos 
slio exemplos perfeitos de organismos unitirios. A vida comc$a 
quando um espermatozdide fertilka o dvuio, para formar um 
dgoto. Estc sc implanta na parede do litem, iniciando o comple- 
xo desenvoivimento cmbrioldgico. Em torno dc seis semanas, o 
feto jd possui nariz, ollios, ouvidos c membros rcconhecfveis, que 
permanecerSo assim atd o indivfduo morrer (n£o lcvando cm con- 
sidera^So acidentes durante a vida). O feto continuari a cresccr 
afe o nascimcnto, continuando o scu desenvoivimento ate ccrca 
dos 18 arios de vida* No entanto, nao liaverd mudan^as na forma 
(difcrcntcmentc do tamanho), exccto com pequenas diferenfas 
relacionadas ^ maturagao sexual. A fasc reprodutiva se estenderi 
por ccrca dc 30 anos para as mulheres e um pouco mais para os 
homens. Scgue-se uma fasc de sencsc£ncia. A mortc podc ocorrcr 
cm qualquer ctapa dcsse ciclo, pofem, tal como a forma, para os 
indivfduos sobreviventes a sucessSo de fascs 6 totalmentc pievisfvel. 

Em organismos moduiares (Fi- 

gura 4.1), por outro lado, a forma c o 
& . f modulates 

tempo dc desenvoivimento s&o imprc- 

visfveis. O zigoto sc desenvolvc cm uma unidadc de constru- 
£&o (um mddulo, como uma follia, com sua conscqucntc ex- 
tensdo dc caule), a qual prodindrd mddulos subscqiientes si¬ 
milares. Os indivfduos sSo compostos por um niimero de 


os indivtduos 
drferem em seus 
estagios de ciclo 
de vida e sua 
condigao 
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(a) 




(b) 



<c> 
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FIGURA4.1 Plantas (a esquerda) e animais (& direita) modulates, mostrando as semelhangas na morfologia entre eles, (pagina anterior) (a) 
Organismos que desprendem paries a medida que crescem; lentilha d'agua { Lemna sp.) e Hydra sp. fb) Organismos livremente ramificados 
nos qua is os mddulos estao dispostos sobre "pedunGufos 1 '; um ramo vegetatrvo de uma planta superior ( Lonicera japonica) com folihas (modu 
los alimentares) e urn ramo reprodutivo e uma colSnia de hidrdides ( Obelia ) com mddulos alimentares e reprodutivos. (c) Organismos estolo 
niferos cujas colonies se propagam lateralmente, permanecendo Irgadas pelos "estoloes" ou rizomas; um individuo de moranguinho (Fragaria) 
e uma colon ra do hidrdide Tubufaria crocea. (acima ) (d) Colonias de modules firmemente ligados; uma moita de Saxifraga bronchiatis e um 
segmento do coral Turbinaria reniformis. (e) Modules acumulados em um suporle nao mars vivo, por£m persistente: um carvalho [Quercus 
robur) em que o su porte e constituido de tecidos ienhosos derivados de mddulos anteriores e uma gorgonia coral fnea no qua I o suporle d 
constituido de tecidos calcific ad os de modules anterionmente vivos (ver Figura 9 do encarte), 

{[a], esquerda, © "Visuals Unlimited"/ John D. Cunningham; direrta, © "Visuals Unlimited"/ Larry Stepanowicz; (b) esquerda, © "Visuals 
Unlimited"; direita, © "Visuals Unlimited"/ Larry Stepanowicz; (c) esquerda, © "Visuals Unlimited"/ Science VU; direrta, © "Visuals Unlimited 1 '/ 
John D. Cunningham; (d) esquerda, ©"Visuals Unlimited"/ Gerald e Buff Corsi; direita, ©"Visuals Unlimited 1 '/ Dave B. Fleetham, (e) esquerda, 
©"Visuals Unlimited"/ Silwood Park; direita, © "Visuals Unlimited"/ Daniel W. Gotshall 


mbdulos bastante varidvel, e o sen programa de dcscnvolvi- 
memo muito dependc de sua. Intera^ao com o ambiente. Es¬ 
ses organismos quasc sempre formam uma cstruturu ramifica- 
da e, excctuando a fase juvenil* slo eficientemcntc imdveis. A 
maioria das plantas & constitulda de mddulos, formando o 
grupo mais comum desses organismos modularcs. Hd, contu- 
do, muitos grupos importantes de animais modularcs (na ver- 
dadcj. cerca de 19 filos, induindo esponjas, hidr bides, corais } 
briozodrios e ascfdias colonials) , alem de muitos protistas c 
fungos. Em Harper e colaboradores (1986a), Hughes (1989)* 
Room c colaboradores (1994) e Collado-Vidcs (2001) podem 
ser cncontradas rcvisocs sobre crcscimcnto* forma, ccologia e 
evolugSo de uma variedade de organismos modularcs. 


Dcsse mo do, as potcncialidadcs para difercnqas indi¬ 
viduals s^o muito maiorcs em organismos modularcs do 
que cm unitdrios. For cxcmplo, um individuo de Chenopo- 
dium album , uma espbeie vegetal anual* pode florcsccr e 
produzir sementes quando tiver apenas 50 mm de altura, 
sc crcscer em condi £6cs ambientais adversas ou com mui¬ 
tos individuos. Tod avia* sob condiqdcs idcais* ela pode atin- 
gir 1 m de altura c produzir 50 mil vezes mais sementes. £ 
csta modularidadc c as taxas difcrenciadas de nascimcnto c 
mortalidade de partes dcsse vegetal que originam sua plas- 
ticidadc. 

O mbdulo fundamental para o crescimcnto de uma 
planta superior acima do solo 6 a folha, com sua gema axi- 
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lar, acompanhada do cntrcnd. A mcdida que sc descnvolve 
e crcscc, a gem a produz mais foihas, cad a uma com gemas 
nas suas axilas. A planta, assim, crcscc por meio do aciimu- 
lo desses mddulos. Em um deter mi nado estlgio do dcs en¬ 
voi vimento, surge um novo con junto dc mddulos, associa- 
do k reproduce (p. ex.* as florcs cm plantas superiores), 
dando origem a novos zigotos. Os mddulos espeeializados 
na reproduce cm geral param de original novos mddulos. 
As rafzes dc uma planta tambdm slo unidades modulares, 
embora total me nte dife rentes (Harper etaL, 1991). O pro- 
grama dc dcsenvoivimerito cm organismos modulates d ti- 
picamente determinado pela proporqlo de mddulos que 
estlo alocados para diferentes fungdes (p. ex.* rcproduqlo 
ou crescimento continuado). 

4.2.2 Formas de crescimento de organismos 
modulares 

Uma diversidade dc formas dc crescimento e arquiteturas, pro- 
duzidas pelo cresdmento modular em animais c plantas, cstl 
ilustrada na Figura 4.1 (ver Figura 9 do encarte). Os otganis- 
mos modulates podem scr amplamentc divididos naqueies que 
apresentam crescimento vertical e naqueies que expandem sens 
mddulos lateralmente, sobre ou dentro dc um substrato. Mui- 
tas plantas produzem novos sistcmas dc rafzes as so dados a 
um caulc que sc estendc latcralmcnte: essas slo as plantas 
estolonfferas e rizomatosas. As conexSes entre as partes dcs- 
tas plantas podem morrer e sc desprender, c o produto do 
zigoto original torna-sc representado por partes fisiologi- 
camcnte separadas. (Mddulos com o pot end al de cxistirem 
separados slo chamados de “rametas”.) Os cxemplos mais 
extremos dc plantas que “cacm em pedagos” k mcdida que 
cresccm slo as muitas espdeies aqulticas flutuantes, como a 
lendlha d'lgua (Lemna) e o aguape {Eichhomia). Agudes e 
lagos ou rios podem scr ocupados cm sua totalidadc por 
partes modulares indc pen dentes c separadas, produzidas por 
um linico zigoto. 

As Irvorcs slo cxemplos supremos de plantas que apre¬ 
sentam crescimento predominantemente vertical. Uma carac- 
tcrfstica peculiar que distingue irvorcs e arbustos de muitas 
plantas hcrblccas d o sistema que conecta os mddulos entre si 
e cstes ao sistema de raizes. Esse sistema nlo sc dccompde;. ao 
contririo, elc sc espessa com tecido lenhoso, o que lhe confere 
um cariter perene. A maior parte da cstrutura dc um indivf- 
duo lenhoso d morta, com uma delgada camada de tecidos 
vivos imediatamente abaixo da casca morta. Um desses teci¬ 
dos 6 o cimbio, um mcristema que produz continuamente 
novos tecidos c, com isso, adiciona ao tronco da irvorc ca- 
madas que sc tornarao material motto. Isso provd resistdn- 
cia ao indivfduo, ao mesmo tempo em que soluciona o pro- 
blema dc obtcnglo de igua e nutrientes abaixo da superfif- 
cic do solo, bem como de luz para as partes mais altas do 
dosscl da floresta. 


Com frcqiififLcia, podemos re- nutaulos dentro de 
conhcccr dois ou mais nfveis dc outros modules 

construglo modular. O morangui- 

nho d um bom exemplo disso: as foihas sc dcscnvolvem 
repetidamente de uma gema, mas essas foihas slo dispostas 
em rosetas. O indivfduo de moranguinho crcscc (i) por 
adiglo dc novas foihas a uma roseta e (ii) pela produce dc 
novas rosetas cm estolocs que crescent das axilas das foihas. 
As irvorcs tambdm exibcm nfveis de modularidadc: a folha 
com sua gema axilar, a parte adrea na qua! as foihas slo 
dispostas e o sistema integral de ramos que repctc um pa- 
drlo caracterfstico dc partes adreas. 

Muitos animais, a despeito das variances no mdtodo dc 
crescimento e rcproduglo, slo tlo “modulares” quanto qua!- 
quer planta. Alem disso, em corais, por exemplo, assim como 
em muitas plantas, o indivfduo pode cxistir como um sistema 
integrado fisiologicamcntc ou pode cstar separado cm virias 
coldnias - to das partes dc um dnico indivfduo, mas fisiologi- 
camente independences (Hughes et al m) 1992). 

4.2.3 Qual e o tamanho de uma populagao 
modular? 

Em organismos modulares, o mimero de zigotos sobrevi- 
ventes pode dar uma im pres slo paroial c enganadora do 
“tamanho” dc uma popula^lo. Kays c Harper (19/4) cria- 
ram a palavra “geneta” para descrever um “indivfduo gen£- 
tico”: o produto dc um zigoto. Nos organismos modulares, 
cntlo, a distribuiglo e a abundlncia dos genctas (indivf- 
duos) slo importantes, pordm, em muitas situates, 6 mais 
iltii estudar a distribuiqlo e a abundlncia dos mddulos (ra- 
metas, partes adreas, zodidcs, pdlipos, etc.): a quantidade 
de gramfneas em um campo disponfvcl para o gado nlo 6 
determinada pelo mimero dc genctas, mas sim pelo numc- 
ro dc foihas (mddulos). 

4.2.4 Senescencia - ou a falta de - em 
organismos modulares 

Muitas vezes, nlo cxistc tambdm uma senescencia pro grama- 
da para um indivfduo modular como um todo - clcs parcccm 
ter uma juventude somltica pcrpdtua. Mesmo cm Ir votes, que 
acumulam seus tecidos caulinarcs mortos em corais gorgonia- 
nos que acumulam velhos ramos calcificados, a morte com 
frcqiiencia ocorte potquc os indivfduos se torn am muito gran- 
dcs ou sucumbem a doengas, c nlo por uma senescencia pro- 
gramada. Isso d ilustrado por tres tipos dc corais cxistcntcs na 
Great Barrier Reef, Figura 4.2. A mortalidade anual declinou 
acentuadamente com o aumento da coldnia (c, portanto, com 
a idadc) atd, entre as coldnias maiorcs e mais antigas, sc tornar 
virtuaimente zero, com nenhuma cvidencia dc qualqucr au¬ 
mento cm idades avangadas (Huglics & Connell, 1987). 
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Area da colSnia (cm 2 ) 

FIG UR A 4.2 A taxa de mortalidade declfna con stantem ante com o ta- 
manho da colbnia (e, portanto, com a idade) em tres taxons de corals 
da crista do recite na Heron [stand* Great Barrier Reef (os tamanhos 
das amostras sao dados acima de cada barra) (segundo Hughes e 
Connell, 1987; Hughes eta/., 1992). 

No nfvcl modular, encontramos grandes diferenqas. A mortc 
anual de folhas cm uma Irvorc decidua 6 o cxcmplo mats dristico 
dc sencscbnck - embora. raizes, gemas, florcs c os mddulos de 
animals modukres passem tamb^m por fascs juvenis, dc nick 
idade, scncsc£nck e mortc. O crcscimcnto dc um genera indivi¬ 
dual e o resultado combinado desses processes. AHguia4.3 mostra 
que a estrutura ctaria de parties adreas da ciperdcea Corex armaria 
muda dc mancira radical pda aplica^ao de fertilizante k base de 
NPK (nitrog£nio, fosforo, potdssio), mesmo quando o niimcro 
total de partes a&eas presentes 6 pouco afetado pclo tratamento. 
As parcelas fcrtilizadas tornaram-sc dominadas por partes adreas 
j ovens, i medida que as mais velhas, comuns em parcclas-contro- 
le, foram forgadas a morrer prccocementc. 


4.2.5 Integrapao 

Para muitas cspMcs rizomatosas c cstolonifcras, essa estrutura 
ctiria cm mudanga cstd, por sua vcz, associada a um nfvcl cm 
mudan^a, ao qual as conex6es entre os rametas individuals 
pcrmancccm intactas. Um rameta jovcm podc sc bcneficiar de 
nutrientes que flucm dc um rameta mais vcllio ao qual estd 
ligado c do qual cresceu. Todavia, os pros e contras dessa liga- 
g&o terSo sofrido mudanga.s evidentes quando o rameta jovcm 
cstiver totalmente cstabclecido por conta prdpria e o rameta 
parental sc encontrar em uma fase pds-reprodutiva de senes- 
dfocia (um £ato semelliantc aos organismos unitdrios que apre- 
sentam cuidados parentais) (Caraeo e Kelly, 1991). 

As mudangas dos custos e beneffeios da integra^ao fo¬ 
ram cstudadas cxperimcntalmcnte na graminca forrageira 
Holcus lanatus y comparando o crcscimcnto dc (i) rametas que 
foram deixados com uma conex&o ftsioldgica i sua planta-nke, 
no mesmo vaso, fazendo com que arnbos pudessem compctir 
(inalterado e sem dano: UU); (ii) rametas cujas conexoes fo¬ 
ram rompidas da planta-m3c, mas ambos deixados no mesmo 
vaso (inalterado e com dano: SU); c (iii) rametas que tiveram 
suas conexdes tambem rompidas, mas foram repkntados apds 
a planta-m&e ter sido removida, sem possibil idade de compc- 
tig&o entre ambos (SM) (Figura 4.4). Esses tratamentos foram 
aplicados aos ramctas-filbos de vdrias idadcs, que foram exa- 
minados apbs oito semanas. Para os rametas mais jovens (Fi¬ 
gura 4.4a), a ligado & planta-mSe intensificou significativa- 
mente o crcscimcnto (UU > SU), pordm, nEio houve uma apa- 
rente altcragSo na competiglo com a planta-mae (SU ~ SM). 
Para rametas um pouco mais vclhos (Figura 4.4b), o cresci- 
mento podc ter sido inibido pek planta-mae (SU < SM), 
pofom a concxio fisioidgica impediu is so de mo do efetivo 
(UU > SU; UU *= SM). Para rametas bem mais velhos, o ba¬ 
lance se modificou ainda mais: a conex^o fisioldgica h. pknta- 
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FIGURA 4.3 A estrutura etaria de partes adreas em clones da ciperdcea Carex arenaria crescendo em dunas, na localidade de North Wales, 
Reino Unido. Os clones sao compostos de paries aereas de idades diferentes. O efeito da aplicagao de fertilizante muda a estiutura etaria. Os 
clones tornam-se dominados por partes aereas jovens e as mais velhas morrem (segundo Noble etal.> 1979), 
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mle nao foil suficicnte para superar o resultado dos cfoitos adver¬ 
se® da presenga dc competidores (Figura 4.4q SM > UU > SU) 
ou posteriormentc parcceu represents uma fontc dc reeursos 
para o rameta (Figura 4.4d; SM > SU > UU). 


4.3 Contando individuos 


Sc quisermos cstudar o nascimento, a mortc c o erescimcnto 
modular, entdo devemos quantificd-los. Is so signiflca contar 
os individuos e (quando neccssdrio) os mddulos. Dc fato, 
muitos cstudos enfocam ndo a natal idadc c a mortalidade pro- 
priamente ditas, mas sim as conscqu£ncias destes parimetros 
populacionais, isto o ntimero dc individuos presentes cm 
uma drea dc cstudo c como cstc niimcro varia no tempo. Estes 
cstudos, entretanto, com frcqii£ncia podem ser litcis. Mesmo 
com organismos unitdrios, os ecblogos t£m cnormes problc- 
mas focnicos quando tentam quantificar as populates na na¬ 
tures. Muitas qucstocs ecoldgicas pcrmancccm sem resposta 
por causa desses problcmas. 


o que £ uma 
populagao? 


£ comum usar o termo popuia- 
gfin pata dcscrcver um grupo dc indi¬ 
viduos dc uma mesma csptfoic sob in¬ 
vestigate. O que realmente constitui 
uma populate no entanto, podc variar dc cspdcic para espd- 
cic c dc cstudo para cstudo. Em alguns casos, os limites dc 
uma populato ado facilmentc identifiedveis: uma determina- 
da csp^cic dc peixe que esti ocupando um pcqueno lagp, por 
cxcmplo. Em outros casos, os limites sdo muitas voces dctcr- 
minados pclos objetivos do pesquisador ou a t£ mesmo por 
convcni^ncia: 6 possivcl cstudar uma populate dc affdeos lia- 
bitando uma follia, uma drvorc, um grupo dc irvores ou a 
florcsta toda 3 por cxcmplo. Ainda cm outros casos — c sdo muito 
frcqiicntcs - os individuos cstdo distribuidos continuamcnte 
sobre uma irca muito ampla 3 c o pcsquisador 3 ncssc caso, deve 
definir arbitrariamente os limites dc uma populate. Nestes 


casos, cm especial, 6 aptopriado considcrar a densidade dc uma 
populate. Esse par&mctro i geralmcntc defmido como “nii¬ 
mcro dc individuos por unidade dc drea”, pofom, cm ccrtas 
circunstdncias, “niimcro por folha”, “niimcro por hospedei- 
ro”, ou algumas outras medidas podem ser tambe-m utilizadas. 

Para determinar o tamanlio dc 

determinando a 
tamanho 


poputacionaJ 


uma populaqdo, dcvc-sc imaginar que 
is so 6 possivcl simplcsmentc contan¬ 
do o niimcro dc individuos, cm espe- 

cialmcnte para esptfoics pouco numerosas* isoladas c dc gran¬ 
de tamanlio corporal, como um grande mamifero herbivore 
cm uma ilha. Para muitas cspdcics, contudo, cssa contagcm 6 
impossivcl ou impraticdvcl: a detect o - nossa capacidadc para 
observar cada individuo presente - 6 quasc sempre mcnos do 
que 100%. Por esse motivo, os ecdlogos devcm, na maioria 
das vezes, estimate niimcro dc individuos cm uma populate, 
cm vet dc contd-los. Eics podem cstimar o niimcro dc pulgocs 
cm uma plantate, por cxcmplo, contando o niimcro destes 
sobre uma amostra representativa dc follias, cstimar a seguir o 
niimcro dc folhas por metro quadrado dc solo c 3 assim, esti- 
mar o niimcro dc pulgocs por metro quadrado. Para plantas c 
animais que vivem sobre a supcrficic do solo (ou dc um outro 
substrato qualqucr)* a unidade dc amostragem 6 geralmcntc 
uma pcquena drea conliecida como parccla (ou quadrat, nomc 
dado ks formas quadrada ou retangular, para dcmarcar os li¬ 
mites da drea sobre o solo). Para organismos que vivem no 
solo, a unidade dc amostragem geralmcntc 6 cm volume dc 
solo; para organismos aquiticos, volume dc dgua; para mui¬ 
to s insetos herbfvoros, a unidade dc amostragem 6 uma plan- 
ta ou follia e assim por diante. Para mais dctalhes quanto 
aos mdtodos dc amostragem c dc contagcm dc organismos, 
sugcrc-se procurar textos cspecificos sobre esse tema, por 
cxcmplo, Brower c colaboradorcs (1998), Krebs (1999) e 
Southwood c Henderson (2000). 

Para animais, cspecialmentc, hd dois mdtodos adicionais 
dc estimativa do tamanho populacional. O primeiro 6 conhc- 


(a) 


(b) 


fc) 


(d) 






FIGURA 4.4 O crescimento de rametas da graminea Holcus lanstus, os quais possuiam nicralmente (a) 1 semana, (b) 2 somanas, (c) 4 
semanas e (d) 6 semanas, e acompanhados □ crescimento posterior por um periodo de 6 semanas, LSD = diferenpa minima significativa, que 
precise ser excedrda por dois valores m^dios para ser diferente srgnificativamente uma da outna. Para outras informagoes, veja o texto (segun- 
do Bullock et al., 1994a). 
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cido como captura-marcagao-recaptora. Em sua maneira mais 
simples, esse rMtodo envoive a. captura de uma amostra alea- 
tdria de indivfduos de uma populag&o, marcag£o de tais indi¬ 
vfduos {para que possam scr rcconhecidos subsequcntcmcn- 
tc), soltura - pata que possam rctornar & populate local (sc 
misturando a da) - c posterior captura de uma amostra alca- 
tdria de indivfduos. O tamanho populacional poderd ser csti- 
mado a partir da proporgao, nessa segunda amostra, dos indi¬ 
vfduos marcados pclo total de indivfduos capturados. Dito de 
uma forma aproximada, a proporgSo de indivfduos marcados 
na segunda amostra deverd scr aka, sc a populagdo £ rclativa- 
mente pequena c baixa, quando- estivermos lidando com uma 
populagdo rdativamente mais numcrosa. Um conjunto de 
dados (com rccapturas ffequentes) toma-se muito mais com- 
plexo, faxendo-sc nccessdrio o uso de mdtodos de andlise mais 
consistcnte {ver Schwarz e Sebcr, 1999, para uma revisdo). 

O segundo mdtodo £ usar um f ndice de abunddneia. Este 
podc forncccr infcrmagdo sobre o tamanho relativo de uma 
populagdo, mas cm si mesmo propordona uma pequena indi¬ 
cate do tamanho absolute. Como cxcmplo, a Figura 4.5 
mostra o efeito na abunddneia da ra-leopardo (Rana pipi- 
ens) t cm agudes prdximos a Ottawa, Canady sobre o mi¬ 
me ro de agudes ocupados c a quantidadc de Mb i tats de 
verdo (terrestres) cm torno desses agudes. Nessc estudo, a 
abunddneia de ras foi cstimada por meio de um me tod o de 
escuta, cm que os animais foram indicados como “ausen- 
tes”, “poucos'b “medianamente abundantes” ou “muito 
abundantes”, de acordo com a intensidade do scu coaxar. A 
despeito das suas de£ici£ncias, os indices de abunddneia 
podem fornccer informagdes valiosas. 



FIGURA 4.5 A abundanda (rMtodo de e scuta) de anfibios, re presen- 
tad os per Rana ptpiens, em agudes aumenta significativamente tanto 
com o numero de agudes proximos que ja estao ocupados quanto 
com o mirnero de habitats marginals em itorno dos agudes nos meses 
de verao (1 km de raio). O mdtodo de escuta consiste na soma de um 
indie e medido em quatro mementos: 0 = nenhum individuo coax an do; 
1 - individuos podem ser ouvidos, mas sem sobreposigao de sons; 2 = 
sons de c 15 individuos que podem ser distinguidos com alguma so- 
breposigao; 3 = cantos de > 15 individuos (segundo Pope etaf. t 2000). 


contando 

nascimentos 


Quantificar os nascimentos podc 
scr uma. tarefa mais diffcil do que con- 
tar indivfduos. A formagdo de um xi- 

goto £ muitas vexes considerada como sen do o ponto inicial 
de vida de um individuo. Por^m, esse £ um cstdgio muitas 
vexes Mo conhccido c extremamente dificil de cstudar. Para 
muitas cspdcics de animais c plantas, simplesmcntc ndo temos 
iddia de quanto s embriocs morrem antes de “nascer”, levando 
cm considcragdo casos como o do coelho, cm que sc cstima 
que pelo menos 50% dos embrides morrem ainda no dtero, e 
de muitas plantas superiores, nas quais £ provdvcl que cerca de 
50% dos embriocs sejam abortados antes mesmo que a se¬ 
meme esteja totalmcntc crcscida e madura. Com isso, 6 quase 
sempre impossfvd, na prdtica, considcrar a formagdo de um 
xigoto como o “momento” do nascimento de um indivfduo. 
Em aves, podemos considcrar o mo men to do nascimento de 
um indivfduo quando este cclode do ovo; em mamfferos, quan- 
do um indivfduo £ “cxpulso” (ou “retirado”) do utcro c da 
placenta c comcga a viver extern amen tc como lactente; e, cm 
plantas, podemos usar a germinagdo de uma semen tc como o 
momento do nascimento, a despeito de cia ter passado um 
periodo dc tempo quafquer de dorrMncia. Podemos, entdo, 
pensar que metade ou mais de uma populagdo frcquentcmcn- 
tc terd morrido antes dc poder scr rcgistrada como vival 
Contar o mlmero de mortos 
tambem apresenta tantas dificuldades 
quanto quantificar os nascimentos. Corpos mortos nao per- 
manecem por muito tempo na naturexa. So mente esquclctos 
dc grandes mamiferos persistem por longos perfodos apds a 
mortc. Pllntulas podem scr contadas e mapeadas cm um dia 
c, no proximo. Mo haver mais indfeios del as. Pcquenos roc- 
dorcs c animais de corpos moles, como lagartas e vermes, s&o 
digeridos pelos prcdadorcs ou rapidamente removidos por con- 
sumidorcs de carniga ou decompositores. Estes dpos dc orga- 
nismos nSo deixam carcagas para serem contadas c nenlmma 
cvid£ncia da causa de sua mortc. Em um longo perfodo dc 
acompanhamcnto, os m^todos dc marcagSo e recaptura po¬ 
dem estimar a mortalidade a partir da perda dc individuos 
marcados cm uma populagSo (estes sSo, muitas vezes, utilha- 
dos tanto para medir a sobrcviv£ncia quanto a abund^ncia). 
Por^m, mesmo nestes casos, com ffcqii£ncia £ impossivel distin- 
guir perda de individuos por mortalidade on por cmigragSo. 


contando mortes 


4.4 Ciclos de Vida 

Para entender as fbrgas que govern am a abundlncia dos indi¬ 
vfduos em uma populag&o, precisamos conhecer as fases da 
vida desses organismos cm que cssas forgas atuam de forma 
mais significativa. Para isso, precisamos comprccnder as sc- 
qii^ncias de cvcntos que ocorrcm e governam os ciclos de vida 
desses organismos. Dc uma forma simpiificada, um cicio dc 
vida (Figura 4.6a) comprccnde nascimento, seguido por um 
perfodo pr^-reprodutivo, um perfodo de rcprodugSo e, talvez, 
um perfodo p6s-rcprodutivo, finalkando na mortc, como re- 
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FIGURA 4,6 {a) Um padrao da historia de 
vrda para urn organism o unitario. O eixo x 
est£ dividido antra as diferentes fases de 
vrda do individuo. O eixo y reflate o esforgo 
reprodutivo deste. As figuras abaixo (b a f) 
representam variagoes desse esquema ba= 
srco. (b) Uma espeda seme I para anual. (c) 
Uma espbcie iterdpora anual. (d) Uma as¬ 
pects iterdpora de vrda longa com reprodu* 
gao sazonal (pode viver muito mais do que 
sugerido na frgura). (e) Umaesp&cie de vida 
longa com reprodugao continue [podendo 
novamante apresentar longevidade rnaior do 
qua o rep rase ntado), (f) Uma espdcie se- 
md'lpara que viva mais de urn ano, A fasa 
prd-reprodutiva pode ser um pouco maior 
do que um ano (uma especre bienal se re* 
produzindo no segundo ano) ou atd mais do 
que essa periodo (como indicado). 
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sultado da scncsdfocia (rcssakando-sc que outros futorcs de 
mortalidade podem atuar cm qualquer momento da vida). A 
variedade dc cidos dc vida cstd rcaumida cm diagramaa na 
Figura 4.6, embora cxistam muitos tipos que n&o seguem esaa 
simples dassifica^io. Alguns organ ismos apreaentam muitaa 
gera0cs dentro dc um ano, outroa possuem somente uma ge- 
ra£ao por atio (anuais) c outros possuem um cido dc vida que 
ae cstcnde por vdrios auoa. Para todos cssca tipos de organis- 
mos, no entanto, existc um perfodo de erescimento anterior i 
reproduce; o erescimento em geral diminui (cm alguna ca- 
a os, cle cessa complctamcntc) quando comc^i a reproduqiao. 

Seja qual for o comprimcnto do 
didos ae vida de scu dclo dc vida, aa espdeies podem acr 

aemdparas ou iterdparas (cm ccoloeia vc- 
semeloaras e T r * P . . 

itertiparas gctal, muitas vczes, claa aao rcteridas 

como monocirpicas e policirpicas). Naa 
espddes semdparas, oa individuos apreaentam um linico c distin- 
to evcnto reprodutivo, muitaa vczes apds a faac de erescimento, 
investindo, aasim, pouco ou quaac nada na sobtevivSneia para 
even to a reprodutivos futuros. Apda a faac reprodutiva, geralmcn- 
te oa indivfduoa morrem. Naa espddes iterdparas, um individuo 
normalmente apresenta vlrioa momentos reprodutivos, alguna 
sazonais, outros nao (reproduce continua). Durante cada perfo¬ 
do reprodutivo, o individuo continua alocando energia para so- 
brcviv£ncia e poasivclmcnte atd para o crcadmento, tendo uma 
ccrta chance dc aobreviver para se reproduzir novamcntc. 

Por cxcmplo, muitaa platitaa anuaia s&o semdparas (Figu¬ 
ra 4.6b): clas poasuem uma aiibita explosiao dc Morescimcnto e 
produce dc sementes, para depoia morrerem. Iaso d comum 
entre as ervas-daninhaa cm lavouras. Outras, como a tasneira 
(Senecio vulgaris), sio iterdporaa (Figura 4.6c): claa continuant 
a cresecr c produzir novas Mores c a ententes atravds das esta¬ 
tes, at 6 morrerem, ainda com produ^&o dc botocs, nas pri- 
meiras geadas de inverno. 

Existc tambifm um ritmo sazonal marcado nos cidos de 
vida dc muitos animais c plantas iterdparos, cm especial liga- 
do i atividadc reprodutiva: um periodo reprodutivo uma vez 
por ano (Figura 4.6d). O acaaalamcnto (ou aMora^Lo, cm plan¬ 
tas) csti rclacionado ao fotopcriodo (ver Se^&o 2.3.7), influcn- 
ciando no naacimcnto dos filhotes, na edos&o dc ovoa ou no 
amadurccimento dc sementes quando os recurs os sazonais pro- 
vavclmcntc aio abundantca. Aqui, portanto, diferentemente 
daa cspdcics anuais, as gera^des ae sobrepocm, e individuos de 
virias idadcs convivem uns com os outros. A populaq^o cstari 
mantida cm parte pcla sobrevivSneia dos adultos e cm parte 
peloa nascimentos. 

Por outro lado, cm regiocs cquatoriaia limidaa, ondc ocor- 
re pouca variate sazonal na temperatura e na chuva, aldn do 
prdprio fotoperfodo, encontramos espdeies dc plantas que £lo- 
reaccm e frutiftcant ao longo dc todo o ano - com animaia 
utilizando cate recurso e tamb^m conscguindo energia para ae 
reproduzir (Figura 4.6e). Hi virias cap^ciea de figueiras (Fi¬ 
cus) t por cxcmplo, que frutificam continuamcntc e fornecem 
alimento para muitas aves e printatas. Oa human os s3o uma 
cxce^ao i regra, ao apresentarem reprodu^o continua, mes- 


a variedade de 
cidos de vida 


mo cm climaa maia sazonais, aendo rcaponsdveis pclaa abun- 
d^ncias de outraa eapdcica, como aa batatas, poia criam am- 
bientes cstiveis para claa. 

Dentre as plantas aemelparas de ciclo dc vida longo (maior 
do que um ano) (Figura 4.6f), algumas 
sSo eatritamente bianuais - cada indivi- 
duo precisa dc doia vetoes c um inverno 
para se dcacnvolvcr, mas tern apenaa uma faac reprodutiva, no 
segundo periodo dc vcr&o. Um cxcmplo 6 o trevo branco doce, 
Meliotus alba. No Eatado dc New York, esaa espCcic apreaenta 
uma mortalidade rclativamente alta durante a primeira cata^So 
de erescimento (na faac dc pl&ntula), aeguida por uma mortalida- 
dc ntuito mais baixa ate o final do segundo periodo dc verao, 
quando foresee e diminui a sobrcviv£ncia novamcntc. Nc- 
nhuma planta sobrevive at^ o tercciro perfodo de verlo. Com 
iaao, hi uma sobrepoai^o de, no miximo, duaa gera^dcs (Klc- 
mow e Ra/nal, 1981). O cxcmplo mais tfpico de uma eap^cie 
scmdlpara com sobrepoai^o dc gera^ocs 6 Grinddia lanceola - 
ta (Aateraceae), que podc florcscer cm sen tercciro, quarto ou 
quinto ano de vida. Logo apds a flora^o, a csp&ic morre. 

Um cxcmplo bem conhecido de um animal senfolparo 
com gera^ocs sobrepoataa (Figura 4.6Q 6 o salmSo do Occano 
Paeffleo, Qncorhynchus nerka. Os salmoca dcsovam nos rioa. 
El ea pass am a primeira fasc de sua vida juvcnil em iigua docc, 
para entSo migratem para o mar, muitas vczes percorrcndo 
milharcs dc quild metros. Quando adultos, retorn am ao a mes- 
mos rioa em que naaccram. Alguns rctornam para se reprodu¬ 
zir apds doia anos, cnquanto outros rctornam aomente 3, 4 ou 
5 anos depoia. No perfodo reprodutivo, a populate dc sal- 
m6ca 6 compos ta por gcra0cs aobrepoatas de individuos. Po- 
rdm, todoa a^o sem^paros: deaovam c morrem (ou seja, a re¬ 
produce 6 a faac dc vida terminal do indivfduo). 

Hi cxcmplos muito maia dnisticoa dc csp^cics que poa- 
sucm um longo periodo de vida 3 mas ae reproduzem uma vcz 
sd. A maior ia das capdciea dc b ambus forma den aoa clones dc 
caules adreos que pcrmancccm vegetativos por muitos anos: 
maia dc 100 cm algumas espdeies. Todoa oa caules, dos mes- 
moa c de diferentes clones, Mores cem entSo simultancamcnte. 
Mes mo quando esses caules se tornam flsicamentc aeparados 
entre si, as partes ainda floreseem aincronizadamcnte. 

Naa series seguintes deste texto, apresentaremoa os pa- 
drSca dc naacimcnto c mortalidade dc alguna desses cidos dc 
vida cm mais dctalhes c como des podem ser quantificados. 
Na tentativa dc mo nit or ar e examinar oa padrSca dc mortali- 
dadc com a idadc ou estdgio, muitas vezca d usada uma tabda 
dc vida. Eata per mite a construCo de uma curva dc sobrevivin- 
cia , que mostra, ao longo do tempo (ou idadc), o dedfnio 
numdrico dc um grupo dc indivfduoa ou mddulos que nascc- 
ram (ou emergiram, seja qual processo reprodutivo catcja aendo 
utilizado), visto tambdm como um moddo de probabilidade de 
sobrcvivdncia entre aa virias idadcs de individuos que nascem 
ncata populai^So. Os padroes dc natalidade entre os indivfduos de 
diferentes idadcs muitas vezes a5o monitorados ao meamo tempo 
cm que aa tabclas de vida aio conatrufdas. Eases padr5es aSo de- 
senvolvidoa por mcio doa chamados padroes dc fecundidade. 
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4.5 Especies anuais 

Os cidos de vida anuais completam scu descnvolvimento cm 
torno de 12 mcscs ou mcnos (Figura 4.6 b* c). Comumcntc* 
cada indivlduo dc uma popula^lo se reprodu^ durante uma 
detcrminada csta^lo do ano* nSo cstando vivo ness a mesma 
csta^lo no ano scguinte. For isso* as gcra^des slo diamadas 
discrctas* cm que cada uma 6 distingufvd da outran a tinica 
chance dc sobrcposi^o de gcraqSes 6 cntre adultos reproduti- 
vos com a sua prole* durante um cur to inter valo dc tempo. As 
cspMcs com gcragoes discrctas nlo prccisam scr obrigatoria- 
mcnte anuais* uma vet que podem apresentar pcrlodo de vida 
dc mcnos dc um ano. Na prdtica* contudo* muitas sao: o ciclo 
anuaJ regular de rcgi6es dimlticas sa^onais causa uma forte 
prcsslo sclctiva cm favor da sincronia. 

4.5.1 Especies anuais comuns: tabela de vida 
de coorte 

Uma tabela dc vida c um padrlo de fccundidade cstSo cxibi- 
dos na Tabela 4.1 para a espdcic vegetal anuaJ Phlox drutn- 
mondii cm Nixon* Texas (Lcvcrich e Levin* 1979). Uma tabe¬ 
la de vida 6 denominada de coorte* porque uma tinica coorte 
dc indivfduos (isto d um grupo dc indivfduos que nascem 
dentro dc um mesmo inter valo dc tempo) foi acompanhada 
do nascimcnto atd a mortc do tiltimo sobrevivcntc. Em espd- 
cies anuais* como R drummondiu nlo hi outra mancira de 
construir uma tabela dc vida. O ciclo de vida de P. drummon- 
dii foi tiividido cm um mimero dc classes de idade. Em outros 
casos* 6 mais apropriado dividir cm cstdgios de vida (como cm 


insetos* com ovos* larvas* pupas* etc.) ou cm classes de tama- 
nho. Os mimeros populacionais* cm P. drummondii * foram 
registrados cm vlrias ocasi6cs antes da germinaqiao c* apds* cm 
inter valos regulates atd todos os indivfduos ter cm florcscido e 
morrido. A vantagem do uso de classes dc idade 6 a possibili- 
dadc dc registrar cm detalhes os padroes dc natalidadc e mor- 
talidade nos cstigios (p. ex.* estlgio de plantula). A desvanta- 
gem 6 que o cstdgio de um indivlduo nlo nccessariamentc 
reflete a mclhor ou a mais satisfatciria medida bioldgica. Em 
muitas plantas de ciclo de vida mais longo* por cxcmplo* cn- 
tre indivfduos da mesma idade* alguns podem cstar reprodu- 
tivamentc ativos enquanto outros crcsccm vegetativamentc e 
nSo se rcprodu^em ou nlo se encontram cm nenhuma das 
situaqdcs. Em tais casos* uma dassifka^lo bascada cm cstd- 
gios de descnvolvimento (em oposi^o 1 idade) 6 mais apro- 
priada. No estudo dc P drummondiu a dccislo dc sc usar clas¬ 
ses dc idade foi bascada no mimero pequeno dc cstdgios* na 
variable dcmogrdfica dentro dc cada um e na sincronia dc 
descnvolvimento da populate como um todo. 

A primeira coiuna da Tabela 4.1 
indica as vlrias classes* (ncsse caso* dc as colunas de uma 
idade). A segunda coiuna* iista a 
principal parte dos dados: o mimero 

total dc indivfduos vivos no inicio dc cada classc (a 0 indivf- 
duos na classe inicial* na classc scguinte - no inicio do dia 
63 - c assim por diantc). O problcma com a coiuna a x t que 
da indica uma informa^o espcclflca para uma populate na- 
quclc ano* dificultando a comparaqlo com outras populates 
c outros anos. Os valorcs ncccssitam* com isso* scrcm padro- 
nistados* na coiuna que vcm a seguir* l x . O valor inicial 6 1* e 
todos os demais sao produiidos cm rela^lo a dc (p. ex. * hz4~ 


TABELA 4.1 Tabela de vida die coorte para Phlox drummondii. O sign if ic ado das colunas esta explrcado no texto [segundo Lev e rich a 
Levin, 1979). 


tntervaio 
do idade 
(dias) 
x-x' 

Nuffiero de 
sobrevientes 
no dia x 

Proporgao da 
coorte original 
sobrevivente 
no dia x 

* x 

Proporgao da 
coorte original 
moria durante 
o intervafo 
d x 

Taxa de 
mo rials da de 
por dia 

Q x 

Loan', 

Forga diaria 
de mode 

K 

F x 

m. 

4" 1 , 

0-63 

996 

1 

0,329 

0,006 

0 

0,003 




63-124 

668 

0*671 

0,375 

0*013 

-0*17 

0,006 

— 

— 

— 

124-164 

295 

0*296 

0,105 

0,007 

-0,53 

0,003 

— 

— 

— 

184-215 

190 

0*191 

0,014 

0,003 

-0,72 

0,001 

— 

— 

— 

215-264 

176 

0*177 

0,004 

0,002 

-0,75 

0,001 

— 

— 

— 

264-278 

172 

0*173 

0,005 

0,002 

-0,76 

0,001 

— 


— 

278-292 

167 

0*166 

0,008 

0,004 

-0,78 

0,002 

— 

— 

— 

292-306 

159 

0*160 

0,005 

0,002 

-0*80 

0,001 

53,0 

0,33 

0*05 

306-320 

154 

0*155 

0,007 

0,003 

-0,81 

0,001 

465,0 

3,13 

0*49 

320-334 

147 

0*146 

0,043 

0,025 

-0,83 

0*011 

802,7 

5,42 

0*60 

334-348 

105 

0*105 

0,063 

0,106 

-0,98 

0,049 

972,7 

9,26 

0*97 

348-362 

22 

0*022 

0,022 

1 

-1*66 

— 

94,8 

4,31 

0*10 

362- 

0 

0 

= 




— 

— 

— 
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(1 x 295)1996 - 0,296). Assim, enquanto o valor dc 996 d 
peculiar ao conjunto de dados* cstudos dessc tipo terSo um 
valor dc l Q dc 1* comparando-os entre si. Os valorcs dc l x 
sSo mclhores entendidos como a proporgSo da coorte ori¬ 
ginal que sobrevive ao infeio da idadc x. 

Para estimar a mortalidade com mais daresa* a pro- 
porgSo da coorte original que morre durante cada cstdgio 
ou idade (dj 6 calculada na prdxima coluna, sen do sim- 
plcsmcntc a diferenga entre succssivos valorcs dc /j por 
excmplo, d l24 - 0,296-0,191= 0,1G5. A taxa dc mortatida- 
dc cspccifica por idadc, q x , pode* ent&o, ser calculada. O 
parimetro d x 6 consider ado como uma frag&o de l x . Al^m 
disso, a magnitude das classes dc idade torna esse parSme- 
tro sensfvel para converter os valores de q x cm taxas “did- 
rias” dc mortalidade. Assim, por exemplo, a fragio dc in- 
divfduos que morrem entre os dias 124 e 184 6 0* 105/0^,296 = 
0,355* o que significa, cm uma fragSo didria da taxa* q 12 4> 
dc 0,007. O parimetro q x tambdm pode ser considerado 
como uma “chance” ou probabilidadc dc um indivfduo 
morrer durante aquele inter valo. Isso 6 equivalentc a U-p x }i 
cm que p rcferc-sc d probabilidadc dc sobreviv£ncia. 

A vantagem dos valorcs de d 6 que clcs podem ser 
somados: com isso, a proporgSo da coorte que morreu nos 
primeiros 292 dias (esscncialmente o perfodo prtf-rcprodu- 
tivo) £oi dc d 0 + d 6 - 2 + dj 74 + ...+ d 27S (= 0,840) . A desvanta- 
gem 6 que os valorcs individuals ndo dao uma idda real da 
intensidade ou importSneia da mortalidade durante um cs- 
tigio (ou idadc) particular. Isso por que os valorcs de d cs- 
tao relaoionados ao numero dc individuos; quanto mais in¬ 
dividuos, maiores serao os valorcs dc d x . O valor de q x> por 
outro I ado, 6 uma excel entc medida da intensidade da mor¬ 
talidade. No exemplo dado da tab el a, estd claro que a in- 
formagSo da coluna q x ressalta que a taxa de mortalidade 
aumenta muito no sc gun do perfodo, informagao que nSo 
flea clara na coluna d . Mas os valores dc q tambdn apre- 
sentam uma desvantagem, pois, por exemplo* ao somar os 
prime iros 292 dias, o resultado n£o dd uma iddia da taxa 
dc mortalidade durante o perfodo. 

Ess as vantagens cstdo combina- 
os valores de k & 

das, contudo, na prOxima coluna da 
tabcla de vida, que fornccc os valores k (Haldane* 1949; Var- 
lcy c Grad well, 1970).O pardmetro k 6 definido como a dife¬ 
renga entre os succssivos valores de lug ]0 ^ v ou succssivos valo¬ 
res de log 10 4 (considcra-se como o mesmo), c cste se refere 
como uma “forga de mortalidade”. Como os valorcs de q xi os 
valores dc k x refletem a intensidade dc mortalidade (assim como 
demonstrados na Tabcla 4.1); por dm, ao contririo dos valorcs 
dc q p os valores dc k podem ser somados. Assim, a forga dc 
mortalidade ou valor k para o final dos 28 dias 6 (0,011 x 14) 
+ (0,049 x 14) = 0,84, que 6 tambdm a diferenga entre - 0,83 
e-1,66 (com aproximagocs numdricas). Observe tambdm que 
tal como os valorcs dc l x > os valorcs de k x estao padroniiados c, 
portanto, sSo apropriados para comparar com outros estudos. 
Neste capftulo e cm outros mais adiantc* os valores de k serSo 
us ados repetidamentc. 


4.5.2 Padroes de fertilidade e taxa reprodutiva 
Ifquida 

O arranjo da fertilidade apresentada na Tabcla 4.1 (as tr£s coin- 
nas finals) inicia com uma coluna de dados brutos de campo, F x . 
o ntlmcro total de sementes produxidas durante cada periodo. A 
segunda coluna 6 m y : a fertilidade individual ou taxa dc nasei- 
mento, ou seja, o numero mrfdio de sementes prodinddas por 
cada indivfduo sobrevivente. Embora a epoca reprodutiva para a 
populagSo de Phlox dure cm torno de 56 dias, cada planta sc 
reproduz somente uma vest. Essa fasc reprodutiva unica product 
um dcscnvolvimcnto sincrdnico (ou quasc) de sementes. Uma 
estate reprodutiva mais extensa ocorre porque diferentes indivl- 
duos iniciam sua reprodugSo cm tempos distintos. 

Provavelmcnte o termo mais importante que pode ser 
extraido dc uma tabcla dc vida e de fertilidade 6 a taxa repro- 
dutiva ifquida, indicada por R 0 . Esse parametro representa o 
niimero m^dio de prole (o primeiro estdgio do ciclo de vida - 
sementes, ncste caso) produzida pel a coorte. Isso indica, cm 
cspdcics anuais, a extensSo total pelo qual a populagSo au- 
menta ou decresce no tempo. (Como veremos a seguir, a si- 
tuagSo torna-sc mais complicada quando as geragoes sc sobre- 
p6em ou quando ocorre reproduce contlnua.) 

H4 duas manciras pel as quais 
podemos calcular R 0 . A primeira 6 por Kq^uida Ut ' Va 
mcio da formula: 

R n = ZF/a (4.2) 

ou seja, o numero total de sementes prodtnddas durante uma 
gcragSo dividido pelo numero original dc sementes (Z F x in¬ 
dica a soma dos valorcs da coluna F). A maneira mais usual 
dc calcular R (p contudo, 6 pcla fdrmula: 

- 2 K m , ( 4 - 3 ) 

ou seja, a soma do niimero de sementes prodmidas por indi¬ 
vfduo durante cada estdgio (a coluna final da tabcla de fertili¬ 
dade). Como demons trado na Tabcla 4.1, o valor dc R 0 serd o 
mesmo, qualquer que seja a formula utilkada. 

A fecundidade espcdfica por idadc, m x (a fccundidade 
pda sobreviv£ncia individual), demonstra a existencia de um 
periodo reprodutivo, uma gradual ascensdo de produgSo de 
novos indivfduos, um pico e, apds, um rdpido dedinio. A pro- 
dugdo reprodutiva total da populagdo, F x , asscmclha-se a esse 
padrdo, pordm tambdm leva em oonta o fato dc que, enquan¬ 
to a fecundidade cspccifica por idade se alterava, o tamanho 
da populagSo dedinava gradualmcnte. Essa combinag^o entre 
fecundidade e sobrcviv£ncia 6 uma propriedade importante 
dc F xi compartiUiada pcla taxa reprodutiva Ifquida (R ( ). Isso 
acarrcta o fato dc que a reproduglo potencial dependc tan to 
da reproduce atual (mj quanto da sobreviv£ncia (/}. 

No caso da populag&o de P. drummondii , R 0 foi 2,41. 
Isso significa que liouve um incrcmento de 2,41 vcsces no ta- 
manlio da populagSo durante uma gcragao. Sc tal valor for man- 
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tido a cadi geragao, a populagSo dc P drummendii poderia crcs- 
cer indefinidamentc atd cobrir o globo. Estd claro quc uni quadro 
mais realista da sobrevivencia e mortalidadc dc P drummondii, 
ou dc qualqucr outra csp6cie, pode scr gcrado somcntc por meio 
do acompanhamento dcssas varidveis por muitos anos. 


4.5.3 Curvas de sobrevivencia 


O padrlo dc mortalidadc na populate dc P. drumm&ndii 6 
ilustrado na Figura 4.7a, utilhando-se ambos os valorcs, q x e 
k x . A taxa dc mortalidadc fei alta no infcio do cstdgio dc se- 
mcnte, mas tornou-sc baixa no final. Com isso, cntrc os adul- 
tos, liouvc um pcriodo cm qnc a taxa dc mortalidadc flunion 
cm torno dc um nivcl moderado, scguido finalmcnte por um 
pronunciado aumcnto a nfvcis muito altos durante as liltimas 
scmanas da geragao. O mcsmo padrSo 6 mos trade dc uma 
forma difcrcntc na Figura 4.7b. Esta 6 denominada curva de 
sobrevivencia, c segue o dcclfnio dc log ;fJ 4 com a idade. Quan- 
do a taxa dc mortalidadc 6 aproximadamente constantc, a curva 
de sobrevivencia sc torna mais ou men os rctillnca- quando a 
taxa aumenta, a curva sc torna convexa; c quando a taxa de- 
cresce, a curva torna-se edneava. No caso represen tado, a cur¬ 
va apresenta-se concava atd o final do cstdgio dc semente c 
convcxa atd o final da gcrado. As curvas dc sobrevivencia slo 
as formas mais usuais dc representar os padrocs dc mortalidadc. 

O cixo jy, na Figura 4.7b, 6 ioga- 
rftmico. A import&ncia dc sc logarit- 
mizar os valorcs dejy pode scr considc- 
rada imaginando-sc do is cstudos de 
uma mesma populate. No primeiro, toda a populate 6 con- 
tada: hd um dcclfnio dc 1.000 para 500 indivfduos. No segun- 


a escala logari'tmica 
nas curvas de 
sobrevivgncia 


do, amostras s^o tomadas, e sobre o mcsmo intervale dc tem¬ 
po* o fndicc de densidade dcclina dc 100 para 50. Os dois 
cases sdo biologicamentc id£nticos, ou seja, a probabilidade ou 
taxa dc mortc por indivfduo sobre esse intervalo dc tempo (taxa 
per capita) 6 a mesma. O grau de inclinag do das duas curvas de 
sobrevivencia rcfictiria isso: ambas scriam - 0,301. Por^m, cm 
uma escala linear, as inclinaqdes iriam diferir. As curvas de so- 
brevivencia cm uma escala logarftmica t£m, portanto, a vanta- 
gem de padronizar os cstudos, tal como as taxas de q _, k x c m . 
A plotagcm dos mimeros cm uma escala logarftmica indicard 
tambdm quando as taxas dc aumcnto per capita sdo identicas. 
Os “mimeros na escala log 1 " devcm ser prefcrcncialmcnte usa- 
dos, cm detrimento dos “mimeros”, quando as diferengas nu- 
m^ricas sdo demonstradas cm grdfitos. 


4.5.4 Uma classificapao para as curvas de 
sobrevivencia 

As tabelas dc vida forneccm um grande mimero dc informa- 
q6es sobre os organismos. Por^m, os ccdlogos buscam gcncra- 
Ikagdes: padtdes dc vida c dc mortc que podem scr repetidos 
nos ciclos de vida dc diversas espdcics. Um conjunto titil de 
curvas de sobrevivencia foi descnvolvido por Pearl (1928), no 
quaf generalizon quc haveria tres tipos bdsicos sobre os quais 
os riscos dc mortalidadc dc acordo com a idade poderiam es- 
tar distribuidos cntrc os mais diferentes organismos (Figura 
4.8). O Tipo I descrcve a situag&o na qual a mortalidadc estd 
conccntrada cm idadcs mais avangadas, no tempo mdximo dc 
vida dc um organismo. Esse tipo talvcic, mais tfpico cm hu¬ 
man os dc pafses desenvolvidos c animais de cstimagdo ou si- 
tuados cm zoolbgicos. O Tipo 11 dcscrevc uma taxa dc morta¬ 


ls (b> 



FIGURA4.7 Mortalrdade e sobrevivencia no 
crclo de vida de Phlox drummondii. (a) Taxa 
de mortalidade didria especffica por idade (qj 
e intens idade de mortalrdade [k x ). (b) Curva 
de sobrevivencia: variapao de log 10 / x em mela- 
gao a rdade (segundD Leverich e Levin> 1379). 
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FIGURA 4.8 Uma classificagao para as curvas de sobrevivencia, O 
Tipo 1 (convexa) - exemplificado, talvez, por humanos em pafses de= 
senvolvrdos* animals criados em zoologicos ou folhas de uma planta 
-descreve a situagao na qual a mortalidade esta concentrada no final 
da longevidade maxima. O Tipo El (linear) indica que a probabil idade 
de morle permanece constante com a idade e pode ser bem aplicada 
a bancos de sementes enterradas no solo para muitas populates de 
plantas, O Upo III (concava) indica alta mortalidade rnicial e subse- 
quente alta taxa de sobrevivencia. Isto se aplica, por exemplo, a muitos 
peixes marinhos, que produzem milhoes de ovos, dos quais poucos so- 
brevivem at£ a idade adulta (segundo Pearl, 1928; Deevey, 1947). 

lidade constante do nascimcnto afo as idadcs mais avan^idas. 
Um exemplo dcssa situa^io pode scr a sobrevivencia de se¬ 
memes enterradas no solo. O Tipo III descrcve uma alta mor- 
talidadc inicial, seguida de uma elevada taxa de sobrevivencia. 
Esse padrlo 6 tfpico de cspdeics que produzem muita prole. 
Apesar de uma baixa sobrevivencia inicial, aquclcs indivfduos 
que ultrapass am cssas idadcs crlticas apresentam baixos, po- 
r£m constantcs, riscos de mortalidade. Esse padrSo parece ser 
o mais comum entre plantas c animais na natureza. 

Esses tipos de curvas de sobrevivencia s&g uteis gencrali- 
za^ocs, mas, na pritica, os padrScs de sobrcviv£ncia sao bem 
mais complexes. Por cxcmplo, em uma populate de Emphila 
verna, uma planta anual que liabita dun as, a sobrevivencia 
pode seguir uma curva do tipo I quando os indivfduos estlo 
cm densidades baixas, apresentar uma curva do dpo II (pelo 
menos cm idadcs mais avan^adas), em densidades medianas, e 
uma curva do tipo III nos cst^gios iniciais de vida quando 
cncontrada cm altas densidades (Figura 4.9). 

4.5.5 Bancos de sementes, efemeras e outras 
especies quase-anuais 

O uso de E drummondii como um exemplo de uma espdeie 
vegetal anual pode, ate certo sentido, causar confus^o, uma 
vez que o grupo de plintulas que sc desenvoivem cm um ano 
eonstitui-se em uma coorte verdadeira: elas derivam intcira- 
mente das sementes produzidas pelos adultos do ano anterior. 
Sementes que nlo germinam cm um ano n&o sobreviveriao ao 
proximo. Em muitas plantas ditas “anuais”, cste n&o 6 o caso. 
Por cxcmplo, as sementes sc acumulam no solo cm um banco 


de sementes. Assim, a qualquer momento* as sementes de uma 
s^ric de idadcs podem ocorrer juntas no banco de sementes e, 
dcssa forma, quando germinarem, as pllntulas produzidas tarn- 
b^m ser^o de vdrias idades (aqui entendida como o tempo de 
cxist£ncia da semente desde que ela foi produzida). £ rara a 
formate de algo compardvel a um banco de sementes para os 
animais, mas hd exemplos entre os ovos de nematddeos, mos¬ 
quitos c camarocs, as g£mulas de esponjas c os cstatocistos de 
briozoirios. 

Observe que as cspdcics cm gcral referidas como “anuais”, 
mas com um banco de sementes (ou o equivalcntc para os 
animais), ndo sdo plcnamcntc anuais “ mesmo que germincm 
c sc reproduzam dentro de um ano - se algumas das sementes 
destinadas a germinar a cada ano tiverem mais do que 12 me- 
scs de vida. Isso mostra um cxcmplo de situates reais de or- 





FIGURA 4.9 Curvas de sobrevivencia (/ >t em que l Q - 1.000), para 
uma planta anual de dun as, Erophita verna t monitorada em tres ni- 
veis de densidade: elevada (inicralmente com 55 ou mais plantulas 
por 0,01 m 2 ); mediana {15 e 30 plantulas por 0,01 m 2 ); a baixa {1 a 2 
plantulas por 0,01 m 2 ). O eixo x (idade) est£ padronizado levando-se 
em conta o fato de que cada curva represen ta a mSdia de sobreviven- 
da de varias coortes, as quais apresentam tambern drferentes longevi- 
dades medias (em media, 70 dias de vida) (segundo Symonrdes, 1983), 
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ganismos que fogcm de nossa tcntativa de colocd-los cm cate¬ 
goric claras c dcfuiidas. 

Como regra gcral, scmcntcs dor- 

mentes, que contribucm para o banco 
esp£cie& do banco « . 

^ 3ementeg de scmcntes, sao mais comuns cm cs- 

psfoics de plantas anuais e dc cnrto ri¬ 
el o dc vida, comparadas a csptfoics dc vida mais longa. Assim, 
cm bancos dc scmcntcs predominant cspdcics dc ciclo dc vida 
cnrto, mesmo cm locais ondc ocorrcm plantas estabelcridas 
dc vida mais longeva. £ possfvel que a composiglo dc espdrics 
do banco dc scmcntcs e a vegetagiao cxistcntc arima do solo 
sejam diferentes (Figura 4.10). 

Espdcics annais com bancos de scmcntcs nlo s&o as linicas 
para as quais o termo anual, no sentido estrito, c inapropriado. 
For cxemplo, existent mnitas cspdcics vegetais annais vivendo cm 
desertos que s£o muito mais sazonais no sen aparccimcnto. Elas 
possucm um banco de scmcntcs substantial, com a germinagSo 
dc ooorrriicia rara, apds chuvas considcrdvds. O dcscnvolvimcn- 
to subscqiiente cm gcral 6 rdpido, dc mode que o perfodo da 
germinate atrf a produce dc scmcntcs c cnrto. Tais plantas sSo 
mclhor definidas como semdlparas efhneras. 

Um rdtulo dc cspccic annal tambem csk cquivocado para 
cspcdcs cuja maioria dos individuos dc cada gcragdo 6 attual mas 
uma pequena quantidadc posterga a reprodugiio para o verao sc- 


Germira'fd& 



FIGURA 4.10 Espedes restabeleddas a partir do banco de semen- 
tes, da plantulas e da vegetagao madura, em um campo na costa 
oeste da Finlandia. Seta gropes da espdeies (GR1 a GR7) sao defini- 
dos com base na presenga em somanta um, em dors qli em todos os 
estagios. O GR3 {somente encontrado no banco de semantas e em plan¬ 
tulas) consiste em um agrupamento da aspdeies incompletamente iden- 
tificadas; em GR5 ha muitas esp^das diffceis de idantiflcar, como piantu- 
las, que podam pertencermals apropriadamente aGRI, Contudo, a mar- 
cada difenenga na composigao, am especial entne o banco de samentes 
e as plantas adultas, e bastante aparente (segundo Jutila, 2003). 


gulntc. Isso sc aplica, por cxemplo, ao isdpodc tcrrfcola Phihscia 
muscorum , que vive no nordcste da Inglatcrra (Sunderland etal. t 
1976). Quase 90% das fomcas sc reproduzem somente no pri- 
mciro verio apds o sen nascimento; as outras 10% sc reproduzem 
apenas no segundo verao. Em algumas outras cspdcics, a diferen- 
ga nos niimeros entre as que sc reproduzem no primriro on no 
segundo ano e tSo insignificantc que a denominate anual-bie- 
nal scria mais apropriada. 

Em suma, estd claro que ciclos de vida anuais sSio muito 
mais complexes c diverse s. 

4.6 Individuos com penodos reprodutivos 
re pet id os 

Muitas cspdcics sc reproduzem vdrias vezes (assumindo-sc que 
sobrevivam para isso), apresentando, contudo, um periodo sa- 
zonal cspcdfico. Como consequ£ncia, elas apresentam gcra- 
g6es sob repos tas (ver Figura 4.6d). Entre os cxcmplos mais 
comuns, cstao as aves dc rcgiocs temperadas que vivcm mais 
dc um ano, alguns corals, a maioria das irvores e outras plan- 
tas percncs iterdparas. Ncssas cspdcics^ hi uma sdric dc indivf- 
duos dc idadcs distintas que cst^o sc reproduzindo ao mesmo 
tempo. Entretanto* ness a catcgoria, algumas cspdcics dc gra- 
mincas, por cxcmploj c muitas cspdcics dc aves apresentam 
ciclos de vida relativamente curtos. 

4.6.1 Tabelas de vida de coorte 

£ mais drflcil construir uma tabcla dc vida para cspdcics que se 
reproduzem rcpctidamcntc do que para as anuais. Unta coorte 
devc scr rcconliccida na populagao e acompanliada (muitas vezes 
por vdrios anos)^ mesmo que os organismos estejam misturados c 
cocxistindo com as demais coortcs, mais vcllias ou mais jovens. 
Contudo, isso foi possfvel dc scr rcalizado como parte dc um 
extensivo cstudo sobre o ccrvo-vcrmclho [Cervus elaphus), na pc- 
qnena ilha dc Rlium, Escdcia (Lowe, 1969). Essa csp6ric vive um 
pouco mais dc 16 anos, c as f^mcas sSo capazcs dc sc reproduzir a 
cada ano a partir do sen quarto verao. Em 1957j Lowe e sens 
colaboradorcs rcalizaram uma contagcm cuidadosadc indivfduos 
dc cervos na ilha, incluindo o numcro total dc bezerros (mcnos 
dc um ano dc vida). Esta foi a coorte de bezerras que Lowe con- 
sidcrou cm 1957. Assim, dc 1957 afo 1966, cada individuo que 
morria annalmcntc por causas naturais ou nao (caga) era registra- 
do, por mcio das condigScs rigorosamente controladas do Servi- 
go dc Conservagio da Natureza. A idadc deles foi determinada 
pelo exame da dentigSo (desgastc c substituigSo dos dentes). Dcs- 
sa forma, foi posslvcl idcntificar os cervos que pcrtcnciam i coor- 
tc dc 1957j cm 1966, 92% deles yl tinham sido mortos, c suas 
idadcs, determinadas. A tabcla dc vida para essa coorte dc fomeas 
(on os 92% da amostra dclas) csti apresentada na Tabcla 4.2, c a 
curva dc sobrcvivcncia correspondent, na Figura 4.11. Paroce 
ter havido um aumento consistcnte e regular no risco dc monali- 
dadc com a idadc (a curva e convexa). 
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TABELA 4,2 Tabela de vida de coorte para as femeas do cervo-vermelho na ilha de Rhum quo nasceram em 1957 (segundo Lowe, 1969). 


Idade (anos) 

X 

Proporgao da coorte original 
no initio da idade x 

4 

Proporgao da coorte original que 
morreu durante a idade x 

Taxa de 
mortalidade 

1 

i 

0 

0 

2 

i 

0,061 

0,061 

3 

0,939 

0,165 

0,197 

4 

0,754 

0,249 

0,330 

5 

0,505 

0,200 

0,396 

6 

0,305 

0,119 

0,390 

7 

0,186 

0,054 

0,290 

6 

0,132 

0,107 

0,810 

9 

0,025 

0,025 

1 


4.6.2 Tabelas de vida estatica 

As diOculdidcs cm sc construir urna tabela. dc vida dc coorte 
para, um organ ismo quc aprcscnta gcrai^oes sobrcpostas sio 
facilitadas quando o organismo 6 sdssil. Neste caso, novos 
emergentes ou dispersorcs podem ser mapeados, fotografados 
ou mesmo marcados 3 c a sua exata localiza^io rcconhecida 
sempre quc a drea dc estudo for revisitada. De forma geral 3 
contudo, os problemas prdticos t£m impossibilitado aos cc6- 
logos construir muitas tabclas dc vida dc coorte para organ is- 
mos iterdparos dc ciclo de vida Jongo com gera$6cs sobrepos- 
tas 3 mesmo quando estes sSo sdsseis. Todavia, hi uma alterna- 
tiva: a constm^o de uma tabela de vida cstdtica. Como vere- 
mos adiante, essa alternative po dc tornar-sc muito incorreta 3 
mas 4 muitas vc&cs 3 mcllior do quc nenhuma. 

Um cxcmplo interessantc 6 tra^ido pclo estudo de 
Lowe para o cervo-vermclho cm Rhum. Como ]i foi expli- 
cado, uma grande parte dos ccrvos quc morreram de 1957 
a 1966 p6dc ter sua idade rcconhecida corrctamcnte. As- 
sim 3 por cxcmplo, um indivlduo, reedm-morto cm 1961 e 
datado como tendo seis anos dc idade, foi reconhccido como 
tendo dois anos cm 1957. Lowe foi capai dc rcconstruir a 
estrutura de idades da populate cm 1957: estrutura dc 
idadcs (ou estrutura ctdria) 6 a base para a construqdo de 
tabclas de vida cstdtica. £ claro quc a estrutura ctdria da 
populagdo cm 1957 podcria ter sido averiguada abatendo- 
se um grande ndmero dc ccrvos c examinando as suas ida¬ 
dcs; pordm, como o objetivo do projeto era possibilitar a 
conscrvaqdo do cervo 3 cstc mdtorfo scria inapropriado para 
sens propdsitos. (Observe quc os resultados dc Lowe nlio 
representavam o numero total dc indivfduos vivos em 1957 3 
uma vez quc algumas carcaqas ji teriam sido decompostas 
ou mesmo comidas antes quc o pesquisador pudesse te-las 
examinado.) Os dados dc Lowe para as femeas do ccrvo- 
vermelho sio apresentados na coluna 2 da Tabela 4.3. 

£ importantc Icmbrar que os dados da Tabela 4.3 sc rc- 
ferem a idades cm 1957. Eles podem ser usados como uma 
base para a tabela dc vida, mas somentc se for assumido que 
nio houve varia^So anual anterior ao ano referido no mimero 
total dc nascimentos c ncm nas taxas de sobrcviv£ncia espeef- 
ficas por idade. Em outtas paiavras 3 dcvc-sc assumir quc os 59 
indivfduos de seis anos dc idade vivos cm 1957 foram os so- 


breviventes dos 78 individuos de cinco anos dc idade vivos 
cm 1956, que, por sua vez 3 foram os sobreviventes dos 81 
indivfduos de quatro anos e assim por diantc. Ou seja, podc- 
mos afirmar quc os dados apresentados na Tabela 4.3 s^o os 
mesmos que seriam obtidos caso uma tespcctiva coorte dessa 
populate tives&e sido acompanhada. 

Tendo feito tais prcssuposi^cs, 
as colunas /. 3 d x c q x foram construf- 
das. Estd claro 3 contudo, quc cl as s&o 
falsas. Houve real men tc mais animais 
no s&imo ano 3 comparado ao sexto, e mais animais com 15 
anos do que com 14. Portanto 3 houve mortalidadcs “negati- 
vas” c taxas de mortalidade inexpressivas. Os problemas cm sc 



Idade (anos) 


FIGURA 4.11 Curvas de sobrevivencia para femeas do cervo-verme- 
Iho da ilha de Rhum. Como explicado no texto, uma delas estd basea- 
da na coorte de 1967 e, por isso, se aplica para o perfodo a partir 
deste ano; a outra curva esta baseada na tabela de vida estdtica para 
o ano de 1967 e, portanto, se aplica para a popula^ao antes deste 
periodo (segundo Lowe, 1969), 


tabelas de vida 
estdtica; 

imperfeitas, mas 
da vezes iJteis 
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TABELA 4.3 Uma tabela de vida estStica para as femeas do cervo-varmelho na ilha de Rhum, base ado na reconstrugao da estrutura etdria da 
popufagao de 1957 (segundo Lowe, 1969). 


Idade 

(anos) 

X 

Dados reformulados 
observados de idade x 

a * 

1 K 

<4 

<7* 


N° de indrviduos 

K 



1 

129 

1 

0,116 

0,116 

1 

0,137 

0,137 

2 

114 

0,864 

0,008 

0,009 

0,863 

0,085 

0,097 

3 

113 

0,876 

0,251 

0,287 

0,776 

0,084 

0,108 

4 

81 

0,625 

0,020 

0,032 

0,694 

0,084 

0,121 

5 

76 

0,605 

0,148 

0,245 

0,610 

0,084 

0,137 

6 

59 

0,457 

0,047 


0,526 

0,084 

0,159 

7 

65 

0,504 

0,078 

0,155 

0,442 

0,085 

0,190 

8 

55 

0,426 

0,232 

0,545 

0,357 

0,176 

0,502 

9 

25 

0,194 

0,124 

0,639 

0,181 

0,122 

0,672 

to 

9 

0,070 

0,008 

0,114 

0,059 

0,008 

0,141 

11 

8 

0,062 

0,008 

0,129 

0,051 

0,009 

0,165 

12 

7 

0,054 

0,038 

0,704 

0,042 

0,008 

0,196 

13 

2 

0,016 

0,008 

0,500 

0,034 

0,009 

0,247 

14 

1 

0,060 

-0,023 

_ 

0,025 

0,008 

0,329 

15 

4 

0,031 

0,015 

0,484 

0,017 

0,008 

0,492 

16 

2 

0,016 

— 

— 

0,009 

0,009 

1 


construir tais tabclas de vida (e comparar estruturas etdrias 
com curvas dc sobreviv&ncia) estao amplamente ilustrados. 

Entrctanto, os dados podem seruteis. O objedvo dc Lowe 
foi dar uma. iddia gcral das taxas dc s ob revive nci a cspcdficas 
por idadc para a populate antes dc 1957 (quando o abate da 
populate tcvc inicio). Elc podcria, entdo, ter comparado os 
dados obtidos com a situagdo apbs 1957* como ilustrado pda 
tabela dc vida dc coortc discutida anteriormcntc. O autor cs- 
tava mais intercssado nas tenddneias gcrais do que nas mu- 
dangas particulares ocorridas de ano a ano. Ele, por isso 3 “re- 
organ izou” as variagocs nos mimeros entre as idadcs dc 2 a 8 
anos c dc 10 a 16 anos c constatou um declfnio constante 
durante esses dois perfodos. O rcsultado cstd mostrado nas 
tn£s colunas finals da Tabela 4.3 c na curva dc sobrevivdncia 
plotada na Figura 4.11. Disso surge um quadro gcral: a intro- 
duglo da caga na illia parcce ter diminufdo a sobrcvivbncia cm 
gcral 3 superando qualquer dccrdscimo oompensatbrio na mor- 
talidadc natural. 

Ndo obstante, a utilidadc de uma tabela de vida cstd- 
tica 3 sua interpretagdo e a cstrutura ctdria que da origina 
ap resentarn muitas dificuldades: cm gcral cstruturas etdrias 
ndo ofcreccm fdccis entendimentos sob re a dinimica das 
populagbes. 

4.6.3 Padroes de fecundidade 

Padroes de fecundidade estdticos* ou seja, variagocs espeef fl¬ 
eas, por idade* na fecundidade cm uma estagdo reprodutiva 
particular, tambdm podem forneccr informagocs dteis, es¬ 
pecial me ntc sc des cst&o disponivcis para succssivas csta- 
g6cs reprodutivas. Isso pode scr observado para uma popu- 
lapao do chapim-rcal (Parus major) , na floresta dc Wytham 3 
prbximo a Oxford, Reino Uni do {Tab da 4.4) 3 ondc os da¬ 
dos puderam scr obtidos somente porque os nascimcntos 
individuals puderam scr datados (ncssc caso, porque as aves 


foram marcadas com mareas reconliccfveis apbs a ineuba- 
gao). A tabela mostra que a fecundidade mddia eresecu atb 
os indivfduos completarem dois anos dc idade e, apbs* dccli- 
nou gradualmente. Na vcrdadc 3 a maioria das espbcics iterb- 
paras mostra um padrdo dc fecundidade rdacionado com a 
idade. Por cxcmplo, a Figura 4.12 demonstra a fecundidade 
dependente da idade para o alce 3 Akes alees t na Subeia. 

4.6.4 A importance da modularidade 

A ciperdeca Carex bigel&wiis que ere see cm dreas alagadas 
da Norucga* ilustra as dificuldades dc sc construir qual- 
quer tipo de tabela dc vida cstitica para organismos modu- 
lares (c que sdo iterbparos com geragoes sobrepostas) (Figura 
4.13). Carex bigelowii possui um extenso sistema de mo- 
mas subterrdneos quc 3 d medida que cresce 3 produi caules 
adreos. Tal crescimento b produ^ido por um meristema la¬ 
teral na axil a dc uma folha pcrtenccnte a um caulc adreo 
“parental T Esse meristema latcral 3 no inicio 3 dc pen dc co tri¬ 
ple tamente do caulc adreo parental, mas d potencialmcnte 
capaz. de des envoiver um 6rg£o vegetativo, que pode florcs- 
ccr 3 isso aconteocndo quando sdo produaidas 16 ou mais 
folhas. Apbs a produgdo dc florcs 3 os caules adreos morrem, 
isto b 3 os caules adreos sdo semdi paros, c mb ora os genetas 
sc jam iter bp ar os. 

Callaglian (1976) observou um numero dc caules ad¬ 
reos bem scparados 3 cscavando para cncontrar gcragSes mais 
vclhas de caules adreos parentais. Isso foi possivel pcla per- 
sistbneia no solo de caules adreos mortos. Elc cscavou 23 
dc tais sistemas* contcndo um total dc 360 caules adreos, 
e foi capaz de construir um tipo dc tabela de vida estd- 
tica (e um padrlo dc fecundidade) corn base nos estd- 
gios de crescimento (Figura 4.13). Fiavia, porexcmplo 3 1 3 04 
caulc adreo vegetativo morto (por m 2 ) com 31 a 35 fblKas, 
Com isso 3 uma vc£ que havia tambdm 0,26 caule adreo no 
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TABELA 4.4 Taman ho medio da ninhada e idade de chapim-roal (Parus major) v na floresta de Wythann, proximo a Oxford, Reino Unido 
(segundo Perrins, 1965). 


Idade (anos) 


1961 

1962 



1963 

Numero 

de nascimentos 

Tamanho medio 
da ninhada 

Numero 
de nascimentos 

Tamanho m&dio 
da ninhada 

Numero 
de nascimentos 

Tamanho medio 
da ninhada 

1 

12 8 

7,7 

54 

8,5 

54 

9,4 

2 

IS 

6,5 

43 

9 

33 

10 

3 

14 

6,3 

12 

8,6 

29 

9,7 

4 



5 

8,2 

9 

9,7 

5 



1 

8 

2 

9,5 

6 





1 

9,0 


proximo cstdgio (com.36a.40 folhas), clc assumiu quc utn 
total dc 1,30 (isto 1,04 + 0,26) cauic a^rco vivcntc intc- 
grava o estigio dc 31 a 35 folhas. Como havia 130 catdc 
adreo vcgetativo e 1,56 cauic a<*rco florffero no estigio de 
31 a 35 folhas, 2,86 cauic adrco devem ter sobrevivido do 
estdgio de 26 a 30 folhas. Dcssa forma, a tabcla de vida fbi 
construfda (aplicdvcl aos mddulos, n£o aos gctictas indivi¬ 
duals). 

Parccc nib ter liavido o estabelccimcnto de novos indi¬ 
vfduos a partir de sementes (sem novos gen etas) j os niimeros 
dc caulcs adreos for am sen do mantidos somente por cresci- 
mento modular. Contudo, fol construido um “padrdo dc ercs- 
cimcnto modular”, atiiilogo ao dc fecutididadc. 

Observe, por fim, que foram usados cst^gios, cm vet das 
classes de idade, ncssc cstudo - algo que 6 quasc sempre neccs- 
sirio quando estamos lidando com organismos modulares. A 
variabilidade no crcscimcnto modular, que sc acumula auo 
apds ano, fat da idade uma medida pobre para accssar as chan¬ 
ces de um organismo morrer, sc reprodutir ou mesmo crcscer 
posteriormente. 



Idade das f&nea fanes) 


F1GURA4.12 Reproduce dependente da idade ftamantio mddio de 
prole) em uma populagao de aloes (Afces atces), na Sueda (medias 
com erros-padrao) fsegundo Ericsson et aL, 2001). 


4.7 Taxas reprodutivas, tempos de 
geragdes e taxas de crescimento 
populacional 

4.7.1 Relagdes entre as variaveis 


Na se^do anterior, vimos que as tabclas de vida e os padrocs de 
focundidade observados para cspdcics com geraqdcs sobrepos- 
tas s£o similarcs iqueles constrnidos para esp dries com gcra- 
gdes discretas. Centre as espdeies com gcra^des discretas, po- 
demos calcular a taxa reprodutiva liquida (R o ) como um pari- 
metro quc dcscrevc o rcsultado final combinado dos padrocs 
dc sobrevivdncia c focundidade. O mesmo podc ser realitado 
quando temos gcraqdes sobrepostas? 

Podemos observar que, para espdeies com gcra^ocs dis¬ 
cretas, R o descrcve dois parftmetros populacionais distintos. 
Ele representa o mimero dc descendentcs produtidos em me¬ 
dia por um individuo durante o eurso de sua vida e, tambdm, 
o fator dc multi piicaqSo para o tamanho populacional inicial 
quc determinar4 o tamanho populacional fururo a cada gcra- 
Com as gcra^ocs sobrepostas, quando uma tabela dc vida 
dc coorte cstd disponfvel, a taxa reprodutiva Ifquida podc ser 
calculada usando-se a seguinte formula: 

R a = I l x m x (4.4) 


c se referird ao mimero mddio de descendentcs produtidos 
por um indivfduo. Pordm, hd a ncccss idade dc sc manipular 
adicionalmentc os dados, sc quisermos falar da taxa cm quc 
uma populate aumenta ou diminui de tamanho - ou seja, 
do tempo de uma gcra^do. As diftculdadcs sdo muito maiorcs 
quando somente uma tabcla dc vida cstdtica (ou melhor, uma 
cstrutura ctdria) estd disponfvel (ver a seguir). 

Dcvemos iniciar dcrivando uma 


a taxa reprodutiva 


rclaqdo geral que relariona o tamanho 
populacional, a taxa de crescimento Ifquida, R 
populacional c o tempo - mas este ndo 

medido cm term os de tempo dc gcra^So. Imagine-se uma po¬ 
pulate quc inicia com 10 indivfduos c apds sucessivos inter¬ 
vales dc tempo aumente para 20 , 40 , 30 , 160 indivfduos c 
assim por diantc. Po demos nos reforir h populate iniciai como 
N q (significando o tamanho populacional quando nenhum 
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FIG U R A 4 .1 3 U m a tabela de vi da est&tica re ■ 
constmfda para os mddulos (eaules aereos) 
de Hina populate de Carex bigelowii. As 
densidades por m 2 sao apresentadas nos 
retangulos e as se mantes, nos losangos, As 
setas re press ntam os tipos de eaules adreos, 
enquanto as colunas representam as suas 
classes de tamanho. Os losangos ou retan¬ 
gulos mais dares representam cornpartiinen- 
tos de eaules aereos mortos {ou sementes), 
e as setas rnostram as rotas entre as classes 
de tamanho, monte ou reprodugao (segundo 
Callaghan, 1976). 


tempo esteve atuando), ao tamanho populacional ap6s um 
intcrvalo de tempo como c, apds dois intcrvalos, A r 2 c a 
um tempo gcral t como N. No presente caso, iV 0 = 10 e N x - 20, 
e podemos tambdm dker que: 

(4.5) 

cm que R , neste cxemplo 2, 6 a taxa reprodutiva Ifquida ou a taxa 
per capita liqtdda de aumento populacional. Evidentemcnte, po¬ 
pulates aumentam cm mimero quando R> 1 e decrescent quando 
R < 1. (Lnfelizmentc a iiteratura ccoldgica sc divide entre o uso do 
simbolo Re o simbolo X para o mesmo parimetro. Neste texto, o 
simbolo R seri usado, mas o simbolo X ji fbi utilhado algumas 
vczes cm capftulos anteriores). 

R combina o nascimcnto de novos individuos com a so- 
brcviv£ncia dos indivfduos cxistcntcs. Com isso, quando R = 
2, cada indivfduo podcria gcrar dois novos individuos e mor- 
rcr apds isso ou gcrar somente um c permanccer vivo: cm ambos 
os casos R-2 (nascimento + sobrevivencia). Observe tambdm 
que* no presente caso, R permancce constante durante succs- 
sivos intervales de tempo, ou seja, N 2 = 40 = iV, = 80 = 
A 7 2 R c assim por diantc. Portanto: 

N 3 = N l RxR = N Q RxRxR = N 0 R 3 (4.6) 

e, cm termos gcrais: 

N t+1 = N t R (4.7) 

e: 


As equagocs 4.7 c 4.8 reiinem o ROe T 
tamanho populacional, a taxa de cres- 

cimento e o tempo, que podem agora ligar-sc sucessivamcntc 
com Rq 3 a taxa reprodutiva liquida, e com o tempo de gcrag&o 
(definido como os intcrvalos T de tempo). Na Segao 4.5.2, 
verificamos que R rj 6 o fator de multiplicagiio que converts 
um tamanho populacional cm outro, uma gerag^o posterior, 
ou seja, intcrvalos de tempo T. Assim: 

AV= ffA (4-9) 

Pordm, podemos observar a partir da equagao 4.8 que: 

N T =N G R T (4.10) 

Portanto: 

R 0 =R T (4.11) 

ou, se tomarmos o iogaritmo natural i 

In R 0 = TlnR 

O termo In R 6 geralmentc re- 
presentado por r, a taxa intrinseai de 
aumento natural. Esse parametro 6 a 
taxa na qual a populagao aumenta cm 
tamanho, ou seja, a mudanga no tamanho da populag^o por 
indivfduo por unidade de tempo. Uma populate aumentari 
sc r > 0 e diminuiri se r < 0; podemos observar das cquagocs 
anteriores que: 


ambos os lados: 

(4.12) 


r ; a taxa imtirfnseca 
de aumento 
natural 


(4.8) r = In R^iT. 


N t = N^R* 


(4.13) 
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Resumindo* temos uma relate entre o niimcro mddio 
dc descendcntes produxidos por um indivfduo durante scu 
tempo de vida* R (p a taxa dc aumento populacional por uni- 
dadc de tempo* r (In = R), e o tempo dc gcrate* 77 Antcrior- 
mentc* com gera^ocs diseretas (ver ScgSo 4.5.2)* a unidadc de 
tempo era a gerat^ao, faxendo com que R 0 fosse igual a R. 

4.7.2 Estimando as variaveis das tabelas de 
vida e dos padroes de fecundidade 

Em populates com gera^ocs sobrepostas (ou reproduce con- 
tfnuajj r 6 a taxa intrfnseca dc aumento natural que a popula¬ 
te tern o potential dc atingir; pofem* cla s6 conscguiri atin- 
gir um novo patamar dc indivfduos sc os padroes de sobrevi- 
v£ncia c fecundidade pcrmancccrcm cstdveis por um longo 
perfodo. Se isso acontcccr* r serd alcantpado gradualmcntc (c 
entdo mantido) e no mesmo periodo* a populate obterd, de 
forma gradual* uma estrutura ctdria cstdvcl (ou seja* corn per- 
manentes proport cs entre cada d as sc de idadc; ver a seguir). 
Sc* por outro lado, os padroes de fecundidade e sobreviv£ncia 
se altcrarcm no tempo - como quasc sempre acontccc - entdo 
a taxa de aumento mudard continuamcntc* sendo impossfvcl 
caractcrkar a populate cm um dnico padrdo. Apcsar disso* 
podc ser util caracterixar uma populate cm termos dc seu 
potencial* cspccialmcntc quando o objetivo 6 faxer uma corn- 
par a^do, por cxcmplo* de vdrias populates dc uma espdeie 
cm ambientes diferentes* para observar qua! destes 6 o mais 
adequado para a esptfeie. 

A forma mais exata de calcular r i pela equate: 

T,c TX l x m x =l (4.14) 

cm que os valorcs dc / cm sdo ob tides de uma tab cla dc vida 

f XX 

dc coorte c “e” 6 a base dos logaritmos naturais. Contudo* essa 
£ uma equate “implfcita”* que ndo podc ser resolvida dircta- 
mente (somentc por iterate* utilkando um computador)* e 
sem qualqucr significado biolbgico claro. £ mais comum, por- 
tanto* utilkar uma equate scmclhantc k 4.13: 

r-lniyr (4.15) 

em que T c representa o tempo degempexa de unut coorte (ver a 
seguir). Esta equate compartilha com a equate 4.13 a van- 
tagem dc deixar cxplicita a depen d£neia de ^sobre a capacida- 
dc reprodutiva dos indivfduos (i? Q ) e o tempo dc uma gerate 
(T). A equate 4.15 £ uma boa aproximate quando f? 0 =* 1 
(isto quando o tamanlio da populate permanece relativa- 
mente constantc)* quando hi pouca variate no tempo de 
gerate* ou para alguma combina^do dessas duas condirio- 
nantes (May* 1976). 

Podemos cstimar r da equate 4.15 sc eonhecermos o 
valor do tempo de gcraqdo de uma coorte (77)* o qua! 6 o 
tempo medio comprcendido entre o nascimento dos indivl- 
duos c o nascimento da sua prole. Isso* cm midia* 6 a soma dc 


todos esses tempos individuals* divididos pclo niimcro total 
dc prole* ou melhor: 

r r = I xim }: / X ljn x 

OU 

T^ZxljnJ R 0 . (4.16) 

Esta equate £ semelhante k do tempo dc gerate* 77 pois ndo 
leva em conta o fato de que alguma prole gerada pci a coorte 
pode tambdm gerar novos indivfduos durante o tempo repro- 
dutivo dos scus pais. 

Assim* as equates 4.15 e 4.16 possibilitam calcular T c c 
um valor aproximado dc r* cste advindo de uma tabcla de vida 
dc coorte com gcragocs sobrepostas ou com reproduto con- 
tfnua. Em suma* elas ddo um resumo dos parametros de que 
neccssitamos. Um cxcmplo cstd apresentado na Tabcla 4.5* 
usando dados para a craca* Balanusglandula. Observe que o 
valor precis o dc r* pci a equate 4.14* 6 0*085* semelhante ao 
valor aproximado de 0,080* enquanto T* caiculado pela equa¬ 
te 4.13* 6 2*9 anos* comparado a T = 3,1 an os. As aproxi- 
ma^Scs, nestc caso* sSo* evidentemente* satisfatdrias. Elas dc- 
monstraram que* enquanto restiver acima de zero* a popula¬ 
te tender^ a aumentar em tamanlio* embora dc forma um 
pouco lenta* se os parlmetros calculados se mantiverem cons- 
tantes no tempo. Por outro lado* podemos dker que* a julgar 
pclos dados dcssa tabcla de vida de coorte* a populaq^o de 
cracas tern uma boa chance de continuar existindo. 


4.7.3 A projegao de uma populagao a partir de 
uma matriz 

Um mdtodo mais util c seguro dc analisar c interpretar os pa- 
dr6es de sobrcviv£ncia e dc fecundidade dc uma populate 
com gcrafocs sobrepostas utilka projcq6cs por mcio dc matri¬ 
ces (ver Caswell* 2001* para uma explanato mais complcta). 
A palavra “projcte” nessc contexto 6 importantc. Scmclhantc 
aos mdtodos anteriormente apresentados* a id^ia aqui n^o 6 
ter o resultado presente de uma populate c apenas prever o 
que ird acontecer a da no future* mas projetar a populate 
futura se os atuais padroes de sobreviv£ncia e fecundidade sc 
mantiverem constantes. Caswell fax uma analogia ao velocf- 
metro de um carro: clc 6 uma pcspi fundamental que nos in- 
forma o cstado presente do vefculo* pordm* a leitura dc* por 
cxcmplo* 80km/h nSo deixa de ser uma projete* nao o fato 
real de que percorremos 80km cm uma hora exata. 

A matrix de proje^io de uma 

populate rcconhcce que a maioria 
j . 7 , . , , qr^ificas dos ciclos 

dos ciclos dc vida comprccndc uma ,^ e v ^ 

scqii£ncia dc classes distintas com ta- 

xas de fecundidade e sobrcviv£ncia diferentes: cstigios do ci- 
clo de vida* talvez, ou classes dc tamanlio* cm vex de simpies- 
mente diferentes idades. O padriio resukante podc ser resumi- 
do cm uma representato gr^fica do ciclo dc vida* que na ver- 
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TABELA 4,5 Lima tabela de vida de coorte e padroes de fecundidade 
especifiGos por idade para a craoa, Balanus glandula, em Pi la Point, 
San Juan Island, Washington (Connell. 1970). Os calculos de R 0 , r c e do 
valor aproximado de restio explicados no texto. Os numeros marcados 
oom asterisco foram interpolados a parti r da curva da sobrevivencia. 


Idade (anos) 
x a x 

4 


V", 

xt/n. 

0 

1.000.000 

1 

0 

0 


11 

62 

0,0000620 

4.600 

0,285 

0,285 

2 

34 

0,0000340 

8.700 

0,296 

0,592 

3 

20 

0,0000200 

11.600 

0,232 

0,696 

4 

15,5* 

0,0000155 

12.700 

0,107 

0,788 

5 

11 

0,000110 

12.700 

0,140 

0,700 

6 

6,5* 

0,0000065 

12.700 

0,082 

0,492 

7 

2 

0,0000020 

12.700 

0,025 

0,175 

8 

2 

0,0000020 

12.700 

0,025 

0,200 





1,282 

3,928 


R fJ =1,282; r = 3,928 =3.1; -0,08014. 

0 B 1 f 202 T c 


dadc 6 um fluxograma. quc dcscrcvc as transiqScs dc uma fase 
a outra atravds do tempo. Dois cxemplos slo apresentados na. 
Figura 4.14 (ver tambdm Caswell, 2001). O primeiro (Figura 
4.14a) indica uma simples sequ£ncia de classes cm que, cm 
cada. periodc dc tempo, os indivfduos da classe i podem (i) 
sobreviver c permancccr na mesma classe (com probabilida.de 
p t ); (ii) sobreviver e cresccr, para passar para a prdxima classe 
{com probabilidade g)i c (iii) gerar m i novos indivfduos que 
farao parte dc classes mais j ovens/men ores. Alem disso, como 
mostra a Figura 4.14b, uma rcprcscntaqlo griifica de um ciclo 
dc vida tamb&n pode envoiver ciclos mais complexes, por 
exemplo, tanto com reproduce sexuada (no cxemplo da figu¬ 
ra, a classe 4 gerando sementes da classe 1) quanto com crcsci- 
mento vegetativo dc novos mddulos {no exemplo * dc modulo 
maduro da classe 3 a um novo mddulo, da classe 2). fi impor¬ 
tant observar quc a nota^ao aqui e um pouco diferente da- 
quela utilizada cm uma tabela dc vida, como a Tabela 4.1. 


elementos da 
matrix 


Ncsta, o foco cram as classes etdrias, c a passagem do tempo signi- 
ficava a passagem dc uma idade i outra: os valorcs dc p sc refe- 
riam k sobrevivencia de uma classe a outra. Aqui, pclo contrario, 
a sobrcvivfinda dc um indivfduo nlo significa passar dc uma clas¬ 
se a outra, c, por isso, 6 neccssdrio distinguir a sobrevivencia den- 
tro de uma classe (neste caso, valorcs p) dc passagem c a sobrevi- 
v£ncia para a classe seguinte (valorcs g). 

A informagSo apresentada na re- 
presenta^o gr4£tca de um ciclo de vida 
pode scr resumida dc uma forma ma- 
trick!. Tais matrices s3o apresentadas ao lado dos grdficos, na 
Figura 4.14. A conveng&o 6 dispor os elementos dc uma ma¬ 
trix dentro dc um quadrado limitado por colchetes. Dc fato, a 
matrix dc pro jc^lo 6 sempre “quadrada”: cl a tern o mesmo 
niimcro de linhas e de colunas. As linhas rcfcrcm-sc aos nti- 
mcros de indivfduos de uma determinada classe cm um detcr- 
minado perfodo e as colunas, aos niimcro s antcriorcs a esse 
perfodo. Por exemplo, o elemento matricial da tcrceira linha c 
segunda coluna dcscrcvc o fluxo dc indivfduos da segunda classe 
para a terceira classe. Mais cspccificamcntc, entio, e utilizan- 
do a informa^o do ciclo de vida da Figura 4.14a, os elemen¬ 
tos apresentados na diagonal principal, do canto superior es- 
querdo ao canto inferior dircito, representam as probabilida- 
dcs dc sobrevivencia e dc permanSncia na mesma classe (os 
ps); os elementos apresentados na primeira linha representam 
as fecundidades dc cada classe subsequent (os ms), enquanto 
os gs, as probabilidadcs dc sobrevivencia atd a prdxima classe, 
aparcccm na subdiagonal, abaixo da diagonal principal {dc 1 a 
2, dc 2 a 3, etc.). 

£ vantajoso resumir as informants dcssa forma porque, 
utilizando regras-padrio dc informafSo matricial, podemos to 
mar o niimcro de indivfduos nas diferentes classes (w,, n 23 etc.) 
cm um momento no tempo (q), expresso aqui como uma “colu- 
na-vetor” (uma matriz que comprcendc apenas uma coluna), pri- 
multiplicar este vetor pcla maim dc proje^ao e gcrar os ntimeros 
nas diferentes classes cm um momento do tempo subsequente 



FIGURA 4.14 Representagoes gr£ficas e 
matrizes de projegao populacionais para 
dois diferentes ciclos de vida. A conexao 
entre os graficos e as matrizes esta explica- 
da no texto. (a) Um ciclo de vida com quatro 
classes sucessivas, Durante um certo pe- 
rfodo de tempo, os individuos podem sob re¬ 
viver dentro da mesma classe (probabilida¬ 
de p^), sobreviver e passar para a prdxima 
classe (probabilidade g) ou morrer, sen do 
que os indivfduos das classes 2, 3 e 4 po¬ 
dem gerar novos individuos da classe 1 (fe- 
cundidade m f ). (b) Outro ciclo de vida com 
quatro classes, por£m, neste caso, somen- 
te a classe 4 pode gerar individuos da clas¬ 
se 1, sendo que a classe 3 pode Hl gerar" (tal- 
vez por crescimento vegetativo) novos indi¬ 
viduos da classe 2. 
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(r 3 ). Os mccanismos disso - on scja* ondc cada elemento do novo 
vctor b gerado - s!io apresentados como segue: 


Pi 

m 2 

™ , 

m, z 


\ f ]" 


*1 ,t2 

Si 

Pz 

0 

0 


n m 


n z,ti 





X 


— 


0 

Si 

A 

0 





0 

0 

ft 

A. 




_ n A, t 2_ 


R pode ser determinado diretamente* sem a neccssidadc de 
uma simulate, aplieando-se os mbtodos da dlgcbta matridal* 
embora isto Mo esteja nos propbsitos deste texto (ver Caswell* 
2001). Albm disso* tais an^liscs algbbricas podem* tambbm* 
indicar sc uma distribute estdvel dc classes setd alcan^ada e 
quais proposes cada classc aprescntarl Is so pode demons- 
trar a import^ncia de cada components da matrix no rcsulta- 
do geral final* R - um tbpico que retomaremos na Se^ao 14.3.2. 


(»,.,] * A) + C n 2^1 X ^)+(«^i X»I 3 )+(b^] XfflJ 
K*i x x p 2 ) + ("j,,] x 0) + (n 4 tl x 0) 

(n ul x 0) + (n 2al x g 2 ) + (n 5jx x p^+ (n 4 t] x 0) 

(«U! X 0) + («2.x 1 X °)+( H !Ul X ^) + ( K A t L X A) 


„ Assim, os mimeros na primeira 

determ in a ndo R / 

po r me io de uma classc* n x * correspondent aos sobrcvivcn- 

oi atri z tes daqucla classc no tempo anterior mais 

aqucics que nasceram e ingiessaram na 
classc* c assim por diantc. A Figura 4.15 mostra esse proccsso 
repetido 20 vczes (ou scja, 20 unidadcs dc tempo)* partindo-se de 
valores hipotbticos inseridos na figura. Fica claro que existc um 
perfodo inicial (transitbrio) cm que as proporqbcs das diferentes 
classes se alteram, umas aumentando e outras decrcsccndo, po- 
rbm* apbs ccrca dc nove unidadcs dc tempo* todas as classes cres¬ 
cent cxponencialmentc (linlias rctas em uma escala logarftmi- 
ca) cm uma mesma propor^ao. O valor de R b 1*25. Da mes- 
ma forma* as proposes sSo constantcs nas diferentes classes 
(que podem ser ctdrias): a populate atingiu uma cstdvel cs- 
trutura de classes, com mimeros nas raxbcs 51*5: 14,7: 3,8: 1. 

Uma matrix dc proje^io populacional, portanto, nos 
possibilita resumir um arranjo potencialmcntc complexo de 
sobrevivencia, ctescimento e reproduce e caractcrixar uma 
populate sucintamentc por meio da sua taxa de aumento per 
capita, R , subentendida pela matrix. Porbm* cstc “assintbtico” 


4.8 Evolugao da historia de vida 

A histbria de vida de um organismo compreende* durante sen 
ciclo dc vida* o padr&o de ctescimento* a difercneia^&o, a ar- 
maxenagem c a reproduce. Vimos* nas sc^bes anteriorcs, al- 
guma variedade de padrocs de histbria dc vida e quais as con- 
sequbneias desses padrocs para as tax as dc aumento popula- 
cional. Porbm* podemos entender como evolufram as histb- 
rias dc vida dc diferentes cspbcics? De fato* hd no mfnimo trbs 
diferentes tipos de questbes que sio comumentc cvocadas 
accrca da evolu^So de histbrias de vida. 

A primeira estd rclacionada com 

^ , ■ trSS t[ P 0S dB 

as caractcrfsticas individuals das his- questoes 

tbrias de vida. Por que os andorinhbes* 

por cxemplo, cm geral produxem ninliadas de tr£s ovos - ain- 
da que fisiologicamcntc sc jam capaxes dc produxir mais filho- 
tes - uma vex que outras espbeies dc aves produxem ninhadas 
maiores? Podemos estabcleccr que aqueie tamanho dc ninha- 
da b o mais produtivo, ou seja* o melhor ajustado cm termos 
cvolutivos* e o que determina esse tamanlio particular? 

A segunda questiao estd rclacionada com as rekqocs cn- 
tre as caractcrfsticas das histbrias de vida. Por que, por cxem¬ 
plo, a rax&o entre idade k primeira maturate sexual c longevi- 
dadc mbdia b muitas vexes fortemente constante entre um gru- 
po de organismos e nitidamente diferente entre grupos (por 
cxemplo* cm mamiferos 6 1*3* cm peixes b 0*45)? Qual b a 



FIGURA 4,15 Uma populagao crescendo de 
acordo com o cicio de vida mostrado na Figu¬ 
ra 4.14a, com valores tiipoliticos inseridos 
na matriz. As condi^oes infeiaisforam de 100 
Fndrvi'duos na classe 1 (r? 1 —100), 50 na das- 
se 2* 25 na classe 3 e 10 na classe 4. Em 
uma escala fiogarititiFca (eixo y), o crescimen- 
to exponencral e representado como uma li- 
nha reta. Assim* apos cerca de 10 unidades 
de tempo, as linhas paralelas indicam que 
todas as classes estao crescendo a uma 
mesma taxa (fl = 1,25) e que foi alcangada 
uma estavel estrutura de classes. 
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base para a liga^&o entre cssas duas caracteristicas dentro dc 
urn grupo dc organismos relation ados? Qual 6 a base para que 
grupos diferentes apresentem parimetros diferentes? 

A terccira qucst&o, por fim, esti focada nas relates 
entre as histdrias dc vida e os habitats. Como cxplicar que 
as orqu Ideas, por cxemplo, produzem mnitas sementes mi¬ 
nds culas, quando drvores tropicais do g£ncro Mora produ¬ 
zem ape nas algumas sementes grandest Essa diferen^a pode 
cstar relacionada dirctamcntc com as difcrenqas nos habi¬ 
tats qne esses organismos ocupam? Ou lid outras diferengas 
entre eles? 

O estudo da cvolu^lao das diferentes histdrias de vida 
b, cm sumaj nma bnsca por padroes - e por explicates 
para esses padrdcs. Nlao devemos csquecer, contudo, qne 
cad a histdria dc vida, c cada hdbitat, 6 unica. Devemos cn- 
contrar maneiras de dcscrcvcr, portanto, as histdrias dc vida, 
na tentativa de reunir, class ificar e co mparar to das clas c 
todos os lidbitats nos qnais clas evoluiram. Somente entao 
podcrcmos bn scar associates entre uma caracteristica de 
liistdria de vida c ontra on entre caracteristicas de histdria 
dc vida e propriedades dos hdbitats cm qne el as slo cncon- 
tradas. £ importantc entender que a cxistbncia dc uma ca¬ 
racteristica de histdria de vida pode limitar a possfvel gama 
dc algumas outras caracteristicas, e a morfologia e a fisiolo- 
gia de um organismo podem limitar a possivel gama dc to- 
das as caracteristicas dc histdria de vida. O miximo qnc a 
sclcglo natural pode fazer 6 favorccer, em um ambiente par¬ 
ticular, com snas demand as conflitantes, aqueJas caracte¬ 
risticas qne tenderio a ter mais succsso, em especial por 
deixar mais dcsccndcntes. 

Fundamcntalmcnte, muito do 
succsso na busea por um entendi- 
mento para a evolu^ao das caracte¬ 
risticas das histdrias de vida tern si do 
baseado cm um conceito dc ctimi- 
zaqao: cstabelcccr que a combinato 
das caracteristicas observadas na na- 
tureza sSo aquclas com valor adaptativo mais alto (Stearns, 
2000). Contudo, 6 intercssantc tambdm observar qnc cxis- 
tem abordagens alternatives - uma bcm-estabelecida c duas 
outras mais recentes - que certamcnte s£o ainda tedricas, 
pois snas capacidadcs de cxplicar os dados reais ainda sio 
limitadas, em eomparaq&o k abordagem da otimizaq^o 
(Stearns, 2000). A primeira denomina-se "retardar a apos- 
ta” (bet-hedging): quando o fitness flutua, pode scr mais im¬ 
portantc atrasar (ou investir men os) mementos repro duti- 
vos dc perfodos de baixo fitness do que evoluir para nm 
dnico dtimo (Gillespie, 1977). A sc gun da reeonhcce qnc o 
fitness dc qnalqucr histdria de vida n&o pode scr visto de 
mo do isolado : eie depen de das histdrias dc vida de outros 
indivfduos da populate, fazendo com que esse parametro 
seja “dcpendentc da frcqubncia” - dependente das propor- 
qdcs exibidas pela populate (p. ex., Sincrvo et al. 3 2000). 
Por fim, a terceira inclui uma considera^ao sobre a dinimi- 
ca da populate na qual estd sendo estudada, cm vez dc 


adotar a usual perspcctiva simplificadora de cstabilidadc po- 
pulacional (p. ex., Ranta et ai 3 2000). Nao obstante, aqui 
enfocamos a abordagem da otimizaqlio. 

4.8.1 Componenles das historias de vida 

Qnais slo os componentcs mais importantes da histdria de 
vida de um organismo qnalqucr? O tamanho corporal talvcz 
seja o aspecto mais evidente. Essa caracteristica, como vimos 
antcriormcnte, b muito varidvel nos organismos modulates. 
Um tamanho grande pode anmentar a capacidadc compctiti- 
va de um organismo, aumentar seu succsso como predador ou 
diminuir a sua vulnerabilidadc k preda^o, aumentando, por- 
tan to, a sua sobrcvivbncia. A capacidadc para estocar mais 
enetgia c/ou rccursos tambbm pode beneficiar aquclcs orga- 
nismos qnc passam por periodos de suprimento nutricional 
reduzido ou irregular (provavclmcntc vilido para a maioria das 
espbcics, por algum tempo). E, natutalmente, individuos maio- 
res cm geral produzem prole maior. Contudo, o tamanho pode 
aumentar alguns riscos: um individuo arbdreo grande tern maior 
probabilidadc dc ser derrubado cm um temporal, muitos preda- 
dores exibcm prcfercncias por presas maiorcs, e, claro, indivfduos 
maiores requerem mais rccursos para sob reviver cstando mais su- 
jcitos, portanto, a privates. Com isso, 6 fdcil constatar por que 
cstudos detalliados cstlo confirmando que um tamanho inter- 
mediirio, e nSo misimo, parcce scr o dtimo (Figura 4.16). 

O descnvolvimcnto de um individuo consiste na dife- 
rcncia^o progressiva de snas partes, capacitando-o a realizar 
atividades variadas ao Ion go de sua histdria de vida. Portanto, 
um descnvolvimcnto rdpido pode aumentar o fitness , pois issO' 
leva ao ripido inicio da reprodu^Io. Como jd vimos, a repro- 
du^do pode ocorrcr como um cvcnto dnico e explosive (sc- 
mclparidade) ou como uma sbrie de eventos repetidos (itero- 
paridade). Entre os otganismos iterdparos, ha possibilidadc 
dc variable no mimero dc ninhadas, c todos os otganismos 
podem variar no mimero dc dcsccndcntes cm cada ninhada. 

Um desccndentc individual pode variar cm tamanho. 
Um dcsccndcnte maior pode scr melhor competidor, obter 
com mais vantagem os nutrientes e ser um melhor sobrevi- 
vente em condiqdes adversas. Portanto, eles terao mais cliancc 
dc sobreviver e sc reproduzir. 

Combinando todos esses aspectos, as histdrias de vida 
S &0 muitas vczes descritas cm termos de uma medida combi- 
nada dc atividade reprodutiva, conhecida como “aloca^So rc- 
produtiva” (tambbm chamado de “esfor^o reprodutivo”). Estc 
conceito 6 melhor definido como a proporq^o dos rccursos 
disponivcis alocados para a reproduce cm um periodo deter- 
minado; mas isso 6 mais Beil de definir do que de medir. Um 
cxcmplo i apresentado na Figura 4.17, cnvolvendo a alocagSo 
dc nitrog£nio, um reeurso fundamental ncssc caso. Na priti- 
ca, mesmo os mclhorcs cstudos conscgucm cm geral, monito- 
rar apenas a aloca^o de energia ou somente o peso scco de 
diversas estruturas durante os cstdgios do ciclo de vida do or¬ 
ganismo. 


otimiza^io s 
outras abordagens 
para o 

ontendimento da 
evofugao da 
histdria do vida 
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FIGURA 4,16 Em machos adultos da mosca Coenagdors puetfa , o 
tamanho dtEimo previsto (em peso) d intermediario (tinha), correspon¬ 
ds ndo ao tamaniio modal encontrado na populagao (barras). A linha 
assume a forma oval porque a taxa de acasalamento decresce com o 
peso, enquanto a longevidade aumenta com este parametro (taxa de 
acasalamento = 1,15 a 0,018 peso, P < 0,05; longevidade - 0,21 a 
0,44 peso, P c 0,05; n - 186) (segundo Thompson, 1989). 


4.8.2 Valor reprodutivo 

A seleglo natural fhvorccc aqucles mdivfduos que realizam a 
maior contribulgao para o future da populate i qual pcrten- 
cem. Todos os componentes da histdria de vida afetam csta 
contribute, influendando, cm tiltima instlncia, a fccundi- 
dade c a sobrcviv£ncia do indivfduo. £ ncccssitio, contudo* 
rcunir esses efeitos cm um unico parimetro* para que diferen- 
tes histdrias de vida possam scr avaliadas c comparadas. Mui- 
tas medidas de fitness tem sido usadas. As melhorcs tem utili- 
zado informagocs sobre feeundidade e sobrcviv£ncia, pofom 
de muitas manciras diferentes, com muitas discuss ocs a res- 
peito de qual t* a mais apropriada. A taxa intrfnseca de aumen- 
to natural, r * e a taxa llquida reprodutiva, (ver anterior- 
mentc), foram defendidas como um “valor rcprodutivo” (Fi¬ 
sher* 1930; Williams* 1966)* principalmcnte ao naseer (Ko- 
zlowski, 1993; de Jong, 1994). Contudo, para uma discus- 
sSo dos padrScs bdsicos das histdrias de vida* as similarida- 


des entre css as vdrias medidas s£o mais import antes do que 
pequenas diferen^as entre elas. Aqui* nos conccntraremos 
apenas no valor rcprodutivo. 

O valor rcprodutivo cstd deseri- 
to cm dctalhes no Quadro 4.1. Para 
muitos propdsitos* entretanto* esses 
dctalhes podem scr ignorados, desde 
que se eonsiderc que: (i) o valor rcprodutivo cm uma determi- 
nada idade on estdgio 6 a soma da eapacidade reprodutiva atual 
mais a futura (chamada de valor rcprodutivo residual* VRR); 
(ii) o VRR combina a sobrcviv£ncia futura esperada com a 
feeundidade futura esperada; (iii) isto 6 rcalizado de uma ma- 
neira que leva cm conta a contribute de cada indivfduo para 
as futuras gcraqdcs, rclacionada is contributes de outros in¬ 
divfduos; e (iv) a histdria de vida favorceida pela sclc^So natu¬ 
ral, entre aqucles in dividuos da populate, seed aquela para a 
qual 6 mais alta a soma do rendimento atual e do VRR. 

A Figura 4.18 iiustra o mo do pelo qual o valor rcprodu¬ 
tivo muda com a idade cm duas populates opostas. Ele d 
baixo para indivfduos j ovens* quando cada um destes apresen- 
ta uma baixa probabilidade de sobrcviv£ncia atd alcangar a 
maturidadc sexual; pordm* para aqucles que sobrevivcm, o valor 
rcprodutivo aumenta constantementc i medida que a idade 
da primeira reproduce 6 atingida* tornando-sc maior quanto 
maior fora taxa de sobreviv£ncia deles. O valor rcprodutivo 
torna-se novamente decrcsccntc para os indivlduos mais vc- 
Ihos* uma vez que a produce de novos indivfduos nestas ida- 
dcs 6 mcnor* ak-m da expcctativa de vida scr muito baixa. A 
varia^io do valor rcprodutivo assim, dependente dos pa- 
dr 6 cs das taxas de mortalidade c natalidade* especfficos para 
cada idade, da espdeie que cstd sendo objeto de cstudo. 


4.8.3 Trade-offs 

Toda a histdria de vida de um organismo deve* sc ncccssirio* 
apresentar um compromisso na alocaglo dos rccursos que es- 
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FIGURA 4.17 Alocagao poncentual de nitre- 
genio, para diferentes estruturas, durante o 
cido de vida da especie vegetal perene Spa- 
raxis grandiffora , na Africa do Sul, onde a 
produgao de frutos ocone na primavera (se- 
tembro a dezembro no Hemisferio Sul), A 
planta cresce a cada ano a partir de um cor- 
mo, que d substituido durante a estagao de 
crescimento, mas observe, no final da esta- 
gao de crescimento, o desenvolvimento de 
partes reproduces a expenses de raizes e 
folhas. As partes vegeta is estao indicadas a 
direita, ilustrando uma planta no rnicio da pri¬ 
mavera (segundo Ruiterse McKenzie, 1994). 
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GUADRO 4.1 Valor Reprodutivo 

O valor reprodutivo de um organ ism o de idade x (VR J b a moeda- 
cor rente pela qua I se avalia o valor da bistdria de vida a luz da 
selegao natural Ela e definida por meio das tabelas de vida discu- 
tsdas neste capftulo. Mais especificamente: 


em quo m x d ataxa de natalidade do individuo na classe de idade xr, 
f. b a probabilidade de sobrevivenda do individuo atb alcangar a 
idade x; R e a taxa reprodutiva liquida da populagao por unidade de 
tempo (sendo o tempo, aqui, o intervalo de idade); e l signifies "o 
somatdrio de”. 

Para entender a equagao adma, e necess&rio dividir VR^ em 
sens componentes: 


VR, =/!?,/ s'* f l , y -myR '■ 

y = x + A * 


-y 


Aqui, m x , a taxa de nascimento media por individuo na idade x, 
pode ser emendida eomo seu rendimento produtivo atual. O res- 
tante e, entao, o valor reprodutivo residua! (Williams, 1966): a soma 
das "bxpectativas de reprodugao" de tod as as idades restantes, 
modificado em cada caso por R*r, por razbes descritas a seguir. A 
“expectativa de reprodugao" por dasse de idade y& (1^/4 [frgj), ou 
seja, b a taxa de natalidade do individuo que deverb alcangar aque- 


la idade (m y ), multiplicada pela probabilidade de realmente faze-lo 
jb tendo alcangado a idade x [l y /Q. 

O valor reprodutivo adquire sua forma mais simples quando o ta- 
manho population at permanece aproximadamente constante. Em tais 
casos, fl-1 e pode ser ignorado. O valor reprodbtivo de um individuo 
consiste no seu rendimento reprodutivo ao longo da expectativa de 
seu ciclo de vida (a partir da idade corrente ate todas as subsequentes). 

Gontudo, deve-se levar em consfderagao quando a populagao au- 
menta ou diminui de forma consistente. Se a populagao aumenta, R> 
1 e R x -y< 1 (porque x< y). Portanto, os termos da equagao sao redu- 
zidos por quanto maior for o valor de y significando que a re pro* 
dugao futura (ou “residual") adiciona relativamente pouco a VR K , por- 
que a contribuigao proporcional futura de um individuo em uma popu¬ 
lagao crescente d pequena-onde a prole atual ou a reprodugao exis- 
tente em classes mais jovens tern uma oportunidade de oontribuir mais 
para o crescimento da populagao. De forma inverse, se a populagao 
estb decrescendo, entao R < 1 e R K r> 1, e os termos da equagao sao 
sucessrvamente aumentados, refletindo uma maior contribuigao na re¬ 
produgao futura, 

Em qualquer histbria de vida, os valores reprodutivos de ida¬ 
des diferentes estao intimamente conectados, no sentido quOj 
quando a selegao natural atua para maximizar a reprodugao em 
uma dada classe etaria, ela restringe os valores para idades sub¬ 
sequentes (e de todos os parametros da tabela de vida). Por 
isso, de forma geral, a selegao natural atua principalmente na ma- 
ximizagao do valor reprodutivo no nascimento , VR 0 (Kozlowskij 
1993), (N'ao ha uma contradigao entre isso e o fato de que o 
valor reprodutivo e tipicamente baixo no nascimento [Figura 4.18], 
A selegao natural pode discriminar somente entre aquelas op- 
goes disponiveis para aquela idade,) 


t;io disponiveis a. elc. Rccursos dcstinudos para uma atividade 
tornam-sc indisponfvcis para outras atividadcs. Um trade-off6 
nma rclagSa ncgativa entre duas caracterfsticas da histdria de 
vida* cm que aumentos cm uma cst&o asso dados a decr£sci- 
mos na ontra* como rcsultado de tais compromissos.* Por 
exemplo* indivfduos do abeto de Douglas, Pseudo tsuga menzi- 
e$ii> sc beneficiam tamo pela reprodugao quanto pclo ercsci- 
mento (ja que, entre outras coisas* isto aumenta a reprodugio 
futura) j pordm quanto mais cones slo produzidos* men or 6 o 
crescimento (Figura 4.19a). Machos da mosca'das-frntas sc 
beneficiam de um longo periodo de atividade reprodutiva c 
de uma alta frcqii£ncia de acasalamentos., pordm^ quanto maior 
a atividade reprodutiva cm idades iniciais prematuras., maior d 
a mortaiidadc (Figura 4.19b). 

£ um erro pensar que cssas cor- 
trade-offs nao sac relagocs negativas s^o abundantes na 

natnreza, apenas h. espera de serem 
observadas. Pelo contrdrio 3 cm geral 
n^o podemos esperar ver trade-offs pda simples obscrvagSo de 
correiagdcs cm populagdcs naturals (Lessdls., 1991). Em um 
primeiro memento* sc hd uma elara otimizagSo de comb in ar 
crescimento c rendimento reprodutivo, entio todos os indivi- 
duos podem sc aproximar dcste dtimo c* dessa forma, na po- 
pulagSo nSo liaveria variagSo nessas caracterfsticas para que 
um trade-off fosse reconliecido. Al^m disso, se hd variaglo 

* N, de T. FdEiiido em termos evoluiivos. 


entre os indivfduos na quantidadc de rccursos que des tern h. 
disposigSo* cntSo 6 provdvcl uma corrdagio positiva (c nao nega- 
tiva) entre dois processes aparentemente altcrnativos (alguns in- 
divfduos scrSo dtimos cm variados aspcctos, enqnanto outros* 
nem tanto). Por exemplo, na Figura 4.20, a serpente Vipem aspis 
sob dtima condig^o ptoduz ninhadas maiorcs c tambdm conse- 
guc sc ticcupcrar com mais rapidez para se reproduzir novamente. 

Duas abordagens t£m procura- 
do resolver esses problemas c, por con- 
seq ti£ncia } permitido a investigagSo da g e rst i c as 

natureza das curvas dos trade-off. A 

primeira baseia-sc em comparag5es de indivfduos geneticamente 
difcrentcSi e gendtipos diferentes sao cncarados como altcrna- 
tivas distintas quanto a alocagSo de rccursos. Esses gendtipos 
podem ser comparados de dois modes: (i) por um experimen- 
to reprodutivo* cm que grupos geneticamente contrastantcs 
sio acasalados c depots comparados; (ii) por um experimento 
de sclcg&o* em que uma populagao 6 submetida a uma press&o 
sclctiva para altcrar uma certa caracterfstica 3 e* apds, slo mo- 
nitoradai as mudangas associadas em outras caracterfsticas. Por 
exemplo, em um experimento de seleg&o, popuiagocs da mari- 
posa Indiana Plodia interpunctella * que des envoi veu um au- 
mento da rcsist^ncia a um virus que a infcctava por muitas 
gcragdes* cxibiu um dccr&cimo associado (corrclagio negati- 
va) na sua taxa de dcsenvolvimcnto (Boots e Bcgon* 1993). 
No geral* entretanto* a busca por correiagdcs gcndticas tern 
gcrado mais reiagoes positivas ou nulas do que negativas 
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(a) 






FIGURA 4,18 O valor reprodutivo garaiments aumenta e depois decal 
com a idade, como explicado no texto. (a) A eapedo vegetal anual 
Phlox drummondit] descrita no infcro do capftulo (segundo Leva rich e 
Levin, 1979). (b) O gaviao, Accipiter nisus, no sul da Esoocia. Os simbo- 
Ids cheios (±1 eno-padrao) referem-se apenas a indr videos acasalados; 
os simbolos vazios, a indivfduos nao-reprodutrvos {segundo Newton e 
Rothery, 1997). Observe que em am bos os casos a escala vertical e 
arbitraria, no sentido de que a taxa de aumento (fl} para a populagao 
total nao era conhecida, por isso, foi assumido urn valor qualquer, 

(Lessells, 1991). Isso tern, portanto, limitado o succsso de sc 
medir os trade-off no campo, a despeito dcstc concerto rece- 
ber forte apoio dos pcsquisadorcs, cm virtude da sua aproxi- 
mate dircta com a base dc diferen^as seletivss entre as histd- 
rias dc vida (Remick, 198 5i Rose etal. t 1987). 

Uma abordagem altcrnativa 6 
manipulates usar manipulates experimentais, para 

experimental rcvclar um trade-off dirctamentc de 

uma correlate fienotipica negativa. O 
estudo com Drosophila , na Figura 4. 19 b, 6 um cxcmplo disso. 
A maior vantagem na manipulate experimental, comparada 
apenas ^ simples observatOj ^ que os indivfduos slo conside- 
rados tratamentos experimentais ao acaso, em vez de diferi- 
rem um do outro, por cxcmplo, na quantidade de recurso que 
fcm ^ disposito. Esse contraste cstd iiustrado na Figura 4.21, 
que mostra dois con juntos dc dados para o besouro Calloso- 
bruchus maculatus , cm que a fccundidadc e a longevidade cs- 
tavam correlacionadas. Uma simples observato dc uma po¬ 
pulate n£o-manipulada no campo deu origem a uma corre¬ 
late positiva: os “mclhorcs” indivfduos cram mais longcvos c 
ovopositaram mais. Contudo, quando a fccundidadc variou. 


n^o por causa da difcren^i na disponibilidade dc recursos, mas 
porque o accsso a locais dc ovoposito Uou o acesso a parcei- 
ros para reproduce foram manipulados, rcvelou-sc um trade¬ 
off (correlate negativa). 

No entanto, o contraste entre manipulate experimen¬ 
tal (“melhor”) c observate descritiva (“piof”) nem sempre d 
direto (Bell e Koufopanou, 1986; Less ells, 1991). Algumas 
manipulates sofrem dos mesmos problcmas que as simples 
ob scr va^des no campo. Por cxemplo, sc o tamanlio da ninha- 
da 6 manipulado por mcio de suplementate alimcntar, ent&o 
as mclhoras cm outras caractcrfsticas siao esperadas. £ impor¬ 
tance que a manipulate aitcrc uma caractcristica-alvo c n;k> 
uma qualquer. Por outro lado, observances dirctas podem scr 
accMveis, sc baseadas cm “cxpcrimcntos naturals”. Por exempio, 
6 provdvcl que, como rcsultado da “chuva de sememes” (ver Sc- 
te 9.4), a populate de abetos da Figura 4.19a tenha grandcs c 
pequenas produces dc pinhas cm resposta a fatores outros que 
nao a disponibilidade de recursos, c que a correlate negativa, 
portanto, re presence apenas um trade-off subjacente. 

4.8.4 O custo de reprodugao 

A maioria das atengocs tern sido dirigida aos trade-off que 
rcvelam um aparente “custo de reproduce” (CR). O termo 
“custo”, aqui, 6 usado para indicar que um indivfduo, ao au- 
mentar suas cncrgias para as atividades reprodutivas, tendcrl 
a diminuir sua sobrevivfinoia c/ou taxa de crcscimcnto corpo¬ 
ral, diminuindo, consequentcmcntc, scu potential para a rc- 
produte no futuro. Isso 6 mostrado pclos abetos c moscas- 
das-frutas, na Figura 4.19, c pclos besouros, na Figura 4.21. 
Os eustos da reproduto podem scr mais facilmcnte observa- 
dos cm plantas. Todos os bons jardinciros sabcm, por cxcm¬ 
plo, que, para prolongar a sobrcviv£ntia de hcrbdccas florffc- 
ras pcrencs, as sementes cm maturate devem ser temovidas, 
pois clas competem por recurs os que serio utilizados para mc- 
lliorar a capacidadc dc sobrcviv£ncia da planta-mSc ou at£^ mes- 
mo investir cm eventos reprodutivos futures. Na tasneira, Se - 
necio jacobaea, somentc aqueies individuos que alocam mcnor 
csfbrqo na reproduto sobrevivem ao final dc uma estate rc- 
produtiva (Figura 4.22). 

4.8.5 O numero e o fitness da prole 

Um segundo trade-off -chave 6 aquele entre o niimero c o fit¬ 
ness individual da prole. Fid, no mfnimo uma relate in versa 
entre niimero e tamanlio da prole, dentro de dado investi- 
mento reprodutivo total. Ou seja, a alocato reprodutiva pode 
scr dividida entre uma prole numerosa com tamanho corporal 
mcnor ou uma prole menus numerosa com indivfduos maio- 
rcs cm tamanho. Entrctanto, tamanho dc semente ou de ovo i 
somentc uma forma dc sc medir o fitness. Pode ser mais apro- 
priado medir o trade-off entre o niimero de dcscen dentes c a 
sua sobrcviv£ncia ou a taxa dc desenvolvimcnto individual. 
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FIGURA 4.19 Tradeoffs nas histbrras de 
vrda. (a) Uma correlagao negativa entne o 
tamanho da pin ha e o rncremento do cresci- 
mento anual para uma populagao do abeto 
de Douglas ( Pseudotsuga menziesii) {se* 
gundo Eis at aL, 1965). [b) A longevldade 
de machos da mosca-das-frutas (Drosophi¬ 
la melanogastei ) geralmente aumenta com 
o tamanho corporal (comprimento do t6rax), 
Contudo, el a dimrnuru em machos acorn pa* 
nhados, por dia, de uma femea virgem e sete 
que ja acasalaram (!) em comparagao com 
machos acompanhados de 8 femeas ja aca- 
saladas {•) - por causa do aumento do com* 
portamento de corte-^ reduzindo novamente 
em machos acompanhados de 8 femeas vir- 
gens por dia (8) (segundo Partridge e Far* 
quhar, 1981). 



Biomassa relativa da nimhada (residues) 


FIGURA 4.20 Femeas da serpente Vipera 
as pis que produziram ninhadas maiores 
(blomassa “relativa” da ninhada, porque foi 
considerada a mass a total das femeas) tarn* 
bem se recuperam mais rapidamente para 
o prbximo evento reprodutivo (nao ^relative 1 ', 
porque a biomassa nao foi afetada pelo ta* 
man ho corporal) (r-0,43; P-0,01) (segun* 
do Bonnet 2002). 


Das poucas correlates gen&icas cxaminadas cntre ta* 
manho e niimero de ovos {principalmente cm aves domdsti- 
cas), a maioria tcm sido negativa (Lcssells, 1991). Essas mes- 
mas relates S &0 observadas cm comparators simples cntre 
espdcics on populates (ver Figura 4.23a,b) 3 embora cm tais 
casos seja improvdvel que indivfduos de espdeies on popula¬ 
tes diferentes finpim a mesma aloca^ao reprodutiva total. Aldm 


disso, cssc tipo dc trade-off £ cspccialmcnte diflcil dc observar 
por mcio dc manipulate experimental. Para saber a razao dis- 
so, prccisamos formular o seguinte tipo dc pergunta: dada uma 
determinada espdeie vegetal que, digamos, produza 100 se¬ 
memes, cada uma pesando 10 mg e apresentando uma chance 
dc 5% de sobreviver atd a idade reprodutiva, qua! deveria ser o 
tamanho esperado da sememe e a sua chance de sobreviven- 
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FIGURA4.21 (a) Correlagao fenotipica (po- 
sitiva) entre iongevrdade e fecundidade de 
adultos de urna populagiio nao-manipulada 
de feme as do besouro Callosobruchus ma¬ 
culates . (b) Trade-off (negativo) entre os 
mesmos parametros, quando o acesso a 
acasalamentos e/ou a locais de ovoposigao 
foram manipulados. Os pontes representam 
as mddias de quatro tratamentos, com er- 
ros-padrao (segundo Lessells, 1991' de K. 
Wfeon, dados nao-publfcados), 


da, se outra plants., com igual quantidadc dc recursos, produ- 
zissc 80 sementes? £ evidente que nio seria vilido manipular 
o niimero de sementes produzidas pek altcrag&o da quantida- 
dc dc recursos; mesmo sc as 20 sementes fossem removidas 
antes da fase de maturag&o, a planta nio scria capaz dc al¬ 
ter ar o tamanho das sementes rcmancs centos, e a sua sub- 
seqilentc sobrcviv£ncia n&o responded a a pergunta origi- 
nalmentc propost a. 

Sincrvo (1990), contudo, maniptilou o tamanho dos 
ovos de um 1 agar to iguantdeo, Sceloporus occidental^ reti- 
rando a gema ap6s clcs screm produzidos, gcrando uma 
prole mais vigorosa, mas cm mcnor niimero em compara¬ 
nd com ninhadas nao-manipuladas. Essas ninhadas mc- 
nos mimerosas apresentaram taxas mais lentas de desloca¬ 
me nto (Figura 4.23c) - provavelmcntc um indicativo de 
uma men or liabilidadc para evkar predadores c, portanto, 
um menor fitness. Dcntro dc populates naturals da Cali- 
fdrnia, essa espdeie produz ninhadas me notes dc ovos maio- 


rcs, comparadas com as dc Washington (em mddia 7 a 8 
ovos com uma midia de 0,65 g de peso, contra 12 ovos, cm 
midia, com peso dc 0,4 g; Figura 4.23c). Com o auxflio da 
mani pul agio experimental, a comparagao entre as duas po¬ 
pulates parece rcOctir um trade-off entre mimero c fitness 
da prole gerada. 

4.9 Possibilidades, m'veis de fitness e uma 
classificafao dos habitats 

Retomarcmos uma outra pergunta bisica da histdria dc vida: 
hi padrocs ligando tipos cspedficos de histdria de vida a tipos 
cspecfficos dc hdbitats? Para responder a essa pergunta, intro- 
duzimos dois outros conccitos, no contcxto do custo da re- 
pro dugiio, uma vez que os trade-offs associados a cie sio os 
mais importantes - mas os mesmos prindpios se aplicam a 
todo o trade-off. 



FIGURA4.22 O custo da reprodugao natas- 
neira, Senecio jacobaea. A linha separa as 
plantas que sobrevivem (♦) daquelas que 
morrem no final da estagao (+). Nao ha plan¬ 
tas sobreviventes acima e a esquerda da li- 
nha. Para um dado tamanho (volume do sis- 
tema subterraneo), so sobrevivem aqueles 
individuos que alocaram manor esforgo re- 
prod utivo (mimero de capitulos), embora 
plantas marores sejam capazes de alocar 
mais e ainda sobreviver (segundo Gilman e 
Crawley, 1990). 
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FIGURA 4.23 Evidencias do trade-off entre o numero e o fitness da prole produzida durante um evento n&produtivo, (a) Relagao negative entre 
o numero de prop&gulos por caule de individuos da vara-de-ouro, Soiidago , e o peso dos prop^gulos produzidos. As esp^cies sao 1 - S. 
nemoraiis ; 2 = S. graminifolia; 3 = S. canadensis ; 4 = S. speciosa ; 5 = 5'. missouriensis\ 6 - S. gigantear, 7 - S. rig id a, S - S. cassia e 9 - S. 
rugosa , localizadas em uma variedade de habitats (segundo Werner e Platte 1976). (b) Uma oorrelagao negative entre tamanho e volume de 
ninhada produzida entre espe-cies de Drosophila do Havai, desenvolvidas sob condigoes restritrvas de recurso, polen (X) ou bactdrias em 
folhas cafdas {□) ou sob condipoes de recursos abundantes,. porem imprevisfveis - leveduras em frutos apodrecidos, cascas e caules (■) 
{eegundo Montague ef aL t 1961; Steams, 1992). (c) A massa e a capacidade de deslocamento da prole produzida pelo lagarto Sceloporus 
occidentaiis sao menores naqueles provenientes de ovos em que parte da gema foi retirada (O), com parados com a prole nao-manipulada (•). 
As medias para os controles das populagoes da California (CA) (maiores, menos numerosas) e de Washington (WA) (menores, mais numero- 
sas) sao tambdm indicadas (segundo Sinervo, 1990). 


4.9.1 Possibilidades e niveis de fitness 

Um conjunto de opgBes descrcve a gama total de combinagdes 
de duas caractcristicas de histdria de vida que um organismo € 
capaz de cxibir. Por isso, esse con junto rcfletc a capacidadc 
fisioldgica do organismo. Para fins ilustrativos* usamos a rc- 
produgSo atual, m x , c o crescimcnto (como um indicador im¬ 
portance da VRR) (Figura 4.24). Portanto, o conjunto de op- 
goes descrcve, para um dctcrminado nfvd da reprodugSo atual, 
a gama de incrementos no crescimcnto que o organismo pode 
alcangar, c, para um determinado incrcmcnto no crescimcn- 
to, a gama de niveis da reprodug&o atual que o organismo 
pode alcangar. O limite cxtcmo do conjunto de opgocs rcpre- 
senta a curva do trade-off. Em qualquer ponto sobre esse limi- 
tc, o organismo pode somcnte aumentar rcalizando uma 
redug^o compensatdria no crescimcnto c vice-versa. 

Uma das opgdes pode scr de tipo convcxo (Figura 4.24a), 
implicando, no prescnte caso, que um nfvei de rcprodug&o atual 
apenas um pouco abaixo do mdximo permite, cntretanto, uma 
quantidadc considerivel de crescimcnto. Altcrnativamentc, a 
rclaglo pode scr do tipo cdncava (Figura 4.24 b), indicando 
que um substantial crescimcnto pode somcnte scr conscguido 
com um nfvcl de rcprodngiao atual bem abaixo do mdximo. 

Um nivel de fitness d, assim, uma linha unindo combi na- 
g6es de tn x c crescimcnto para a qual o fitness (valor reproduti- 
vo) d constante (Figura 4.24c). Portanto, nfvcis muito aldm 
da origem rcprcsentam combinagdcs com fitness maior. Como 


descrito a scguir, as formas dos nfvcis de fitness nao reflctcm as 
propricdadcs intrinsccas do organismo, mas os habitats em 
que clc vive. 

A combinagao de caractcristicas, entre aquclas disponf- 
veis, que tern o fitness mais alto determina a dircgSo da selegSo 
natural. A selegao natural, portanto, favorece o ponto no con- 
junto de opgdes (na curva do trade-off) que atingc o nivel 
mais alto de fitness (indicado pclos astcrisoos na Figura 4.24d, e). 
Uma vez que conjuntos de opgocs diferentes indicam tipos de 
organismos distintos e formas diferentes de niveis de fitness 
indicam tipos distintos de hdbitat, pode-sc utilizar essas infor- 
mag6cs reunidas para sc chegar aos diferentes tipos de histd- 
rias de vida. 

4.9.2 Habitats: uma classificagao 

O hibitat de cada organismo 6 tinico. Pordm, sc for estabelc- 
cido um padrao ligando habitats c histdrias de vida, os lidbi- 
tats devem scr classificados cm termos que se aplicam a to dos 
elcs. Aldm disso, eles devem scr dcscritos e classificados de 
acordo com o organismo a ser estudado, c Mo do ponto de 
vista do pesquisador (sc 6 fragmentado ou homog£neo, adver¬ 
se ou favordvcl, por cxcmplo). Assim, quando dizemos que a 
forma dos niveis At fitness reflctcm um hdbitat do organismo, 
quetemos dizer que eles reflctcm o efeito do hdbitat sobre aquclc 
organismo ou a resposta daquele organismo ao hdbitat. 
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Vdrks siao as propostas de classifkagio dc Mbitats (p. 
ex., Schaffer, 1974; Grime etui., 1988; Silvertown etui., 1993), 
mas a rcvisSo dcssc term. est£ aldm do escopo deste livro. Em vez 
disso, classifkamos os hdbitats focal izando os nivcis dc fitness c, 
portanto, as maneiras pdas quais rcptodugSo c crcscimcnto cstio 
combinados para determinar o ajustc nos diicrcntes dpos de hd¬ 
bitat (seguindo Levins, 1968; Siblyc Calow, 1983). 

Para indivfduos adultos c jd cstabclecidos, dois tipos con- 
trastantes dc hdbitats podem scr reconhecidos: 

L Hdbitats com CR altos, nos quais qualquer rcdugdo no 
cresdmento que resuita da reprodugdo atuai tem um gran¬ 
de efeito negativo no VRR e, com isso, 
habitats com CR no fitness. Assim, podem scr alcanga- 

dos fitness similarcs pela eombinaclo 
uma classificagao . J r ^ 

comparative ' de reproduce aita com crcscimcnto 

baixo on vice-versa. Os nfveis do fit- 
nessy portanto, sc dirigem radialmente com uma inclina- 
glo negativa (Figura 4.25a). 


2. Hdbitats com CR baixos, nos quais o VRR 6 pouco afeta- 
do pcio nivel de crcscimcnto atuai. O fitness t dcssc mo do, 
6 determinado essential mente pcio nfvcl dc rcprodugdo 
atuai, independcntcmcntc do nivei de crcscimcnto. Os nf¬ 
veis de fitness*, por isso, sdo quase verticals (paralelos ao 
cixo do y, do “cresdmento”; Figura 4.25a). 

Essa classificagdo 6 comparative. Na prdtica, um hdbitat 
pode somente ser dcscrito como “dc CR alto” sc esta informa- 
gdo for relativa a outro hdbitat que d, comparativamente, “dc 
CR baixo”. O propdsito da dassifica^do 6 contrastar hdbitats. 

AMm disso, por uma sdric dc ra- 
iz6cs, um hdbitat pode scr dc um tipo 
particular. Os hdbitats podem scr dc 
CR rclativamcnte alto por, no mini- razOes 
mo, duas rasocs. 

L Quando lid uma compctigdo intensa entre individuos cs- 
tabclecidos (ver Capftulo 5), cm que os mclhoms competi- 


(a) 


(b) 




Reprodu^au aluai 




(c) 

fitness baixo fitness medlo 



FIGURA 4.24 (a, b) Possibilidades da relates entre reprodugao e crescimento que um organismo pode apresentar, Como explicado no texto, 
o limite extern o do con junto de opgoes 6 uma curva do trade-off: {a) convexa, (b) con cava, (c) Nfveis de fitness ligando combi nagoes de 
reprodugao e cresdmento atuais que tem um fitness igual em um determinado habitat. Em consequencia, linhas mais longe da origem apre- 
sentam fitness maior. (d) Em um conjunto de opgoes, o ponto com o maior fitness & aquele que alcangar o ntvel mais alto. Esse ponto e o valor 
(6timo) da reprodugao atuai que o orrgina estao marc ad os com um asterisco (segundo Sibly & Calow, 1963). 
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dorcs sobrcvivcm c sc rcproduzem, a. reproduce atual podc 
scr dispendiasa, pois reduz o crescimento e, oonsequente- 
mente, a capacidadc competitive futura, reduzindo o VRR. 
Machos adultos do cervo vermelho, cujo har^m dc femcas 
sd podc scr mantido pci os mclhorcs competidorcs, consti¬ 
tuent um born exemplo disso. 

2. Quatido os adultos mctioics sao mais susccdvcis i mortalida¬ 
de, por predagiao ou algum fetor abidtico, a reproduce atual 
podc ser dispendiosa, pois mantdm esses adultos ncssas vul- 
nerdveis classes de tamanho. Por excmplo, mexiihoes nazona 
costcita, pda rcstri^o reprodutiva, crcsccm mais e supetam a 
prcdag&o por cracas c patos-sdvagens. 

Por outro lado, os hibitats podem ser considcrados de 

CR baixo por, no mfnimo, tr&s diferentes razocs. 

1. A maioria dos fatorcs dc monalidade pode scr inevitive! c 
indiscriminada, dc mo do que todo o aumento n o tama¬ 
nho por rcstri^So reprodutiva provavdmentc serd imitil no 
futuro. Por cxemplo, quando poqas temporirias secant a 
maioria dos indivfduos morrc, indcpcndcntemcntc dc sen 
tamanho on conditio. 

2. O hdbitat podc ser tdo benigno c livre dc compctig&o que 
todos os indivfduos estabclecidos apresentam uma alta pro- 
babilidade de sob reviver e de ter uma grande capacidade 
reprodutiva future, independentemente da reproduce 
prcscntc. Isso 6 vcrdadciro, pclo mcnos por um tempo, para 
os primeiros indivfduos que colonizam um novo ambiente. 

3* O hdbitat pode ser considcrado dc CR baixo simplcsmen- 
tc porque cxistcm importantes fontes de mortalidade para 
os maiorcs indivfduos. Assim, corner a reproduce atual, o 
que faz levar a tamanhos corporals maiorcs, podc gcrar 
uma baixa sobrcviv£ncia future. Por cxcmplo, na Amazo¬ 


nia, determinadas aves predadoras preferem predar os maio- 
res indivfduos dc ccrtas cspdcics dc peixes. 


Podemos tambdm construir uma 

classificagiao dc habitats para a prole 

rccim-nascida. Novamente, hi dois 

y _. *, re ;em-nascida 

tipos contrastantcs (Figure 4.25b), as- 

sumindo que, para uma determinada alocagiio reprodutiva, quanto 
maior o tamanho da prole, menos indivfduos sao produzidos. 


uma classificagsio 
re la cion ad a da 


L Hdbitats que s&o “sensfveis ao tamanho da prole", cm que 
o valor reprodutivo dcsta aumenta significativamentc com 
o tamanlio (como referido antcriormentc, pda compcti- 
g&o entre desccndcntcs ou por importantes fontes de mor- 
talidade d qua! indivfduos pequenos sSo mais vulnerdveis). 
Um aumento no tamanlio impfica cm um aumento signi- 
ftcativo dos nfveis do fitness. 

2. Hibitats “insensfveis ao tamanho da prole", cm que o va¬ 
lor reprodutivo de um indivfduo da prole 6 pouco afetado 
pclo scu tamanho (como nos casos antcriorcs, por causa da 
mortalidade indiscriminada, dos recurs os superabundan¬ 
ces ou porque existem fontes de mortalidade is quais os 
indivfduos maiorcs s&o mais suscetfvcis). Um aumento no 
tamanlio nao modifiea os nfveis do fitness. 

juntos, os dois pares contrastantcs podem scr combina- 
dos cm quatro tipos dc hdbitats (Figura 4.25c). 


4.10 Epoca e alocagao reprodutiva 
4.10.1 Aloca 9 ao reprodutiva 

Sc assumirmos que todas as possfveis opgocs para um organis- 
mo sio do tipo convcxa, entdo po demos perceb er que habitats 




fe) 



A 

B 

c 

(0 

(ii) 

D 

m 

(iv) 


FIGURA 4.25 Classificagao demogrdfica de habitats, (a) Os habitats de indivfduos ja estabelecidos podem ser de dois tipos: (A) Com CR 
retativamente alto (os niveis de fitness indicam que o valor reprodutivo residual se eleva com o aumento na taxa de crescimento, em decorren- 
cia do decrescimo da reprodugao atual) ou (B) Com CR relativamente baixo (os nfveis de Fitness refletem o nfvel de reprodugao atual). (b) Os 
habitats da prole produzida recentemente podem ser de dois tipos: (C) relativamente sensfvel ao tamanho corporal da prole ou (D) relativamen¬ 
te insensifvel ao tamanho da prole. Prole de tamanho corporal maior acarreta a pro dug ao de menos indivfduos (para uma dada quantidade de 
energia requerida para a reprodugao), Em (D) p por exemplo, □ fitness reflete □ numero de prole produzida, nao o seu tamanho corporal, (c) 
Combinagao dessas duas class if icagoes, o que torna o habitat de um organismo, em comparagao com outros, de quatro tipos basicos, arbitra- 
riamente referidos como (i) a (iv) na figura, 
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com CR baixo favor cccriam uma alocagdo rcprodutiva mais 
alta, enquanto habitats com CR alto favoreceriam uma aloca- 
gdo rcprodutiva mais baixa (Figura 4.26a). Esse padrdo pode 
ser obscrvado cm tr£s populates do vegetal dente-de-leao, 
Taraxacum officinale. As populagSes cram compostas por va¬ 
ries clones distintos que pcrtcnciam a um dos quatro bidtipos 
(A a D). Os hdbitats das populagScs variaram desde bordas de 
trilhas (ondc a monalidade era mdiscriminada — “CR mais 
baixo”) at£ pastagens antigas, estdveis (habitat com o mdximo 
de competigao - “CR mais alto w )j o tcrcciro local apresentava 
caractcrfstieas intermedidrias entre os antcriorcs. De acordo 
com o esperado, o bibtipo que predominou nas trilhas (A) 
possufa a maior alocagdo rcprodutiva, enquanto o bibtipo que 
predominou nas pastagens antigas (D) apresentou a mcnor 
alocagdo rcprodutiva (Figura 4.26b, c). Os tipos B c C apre- 
sentaram camcteristicas intermedidrias quanto ds ocupagQcs 
de locais e alocagocs reprodutivas. 


4.10.2 Idade da maturagao sexual 


Uma vez que hdbitats com CR alto favorcccriam alocagSes 
reprodutivas baixas, a maturidadc (infeio da reproduce se¬ 
xual) seria relativamentc rctardada, mas ocorreriam tamanhos 
corporals maiorcs (ao retardar a maturidade, um org^inismo 
esti apresentando uma alocagdo rcprodutiva igual a zero). Es- 
sas iddias sdo confirmadas por um cstudo com peixes gupies, 
Poeciiia reticulata , uma pequena espdeie existente cm Trinidad 
(Tabcla 4.6). Esse mesmo estudo tambdm cncontrou os pa- 
drocs discutidos anteriormente quanto d alocagdo rcprodutiva 
e d variagdo do tamanho da prole, discutido na Segdo 4.11. Os 
guppies vivcm cm pequenos riachos, que podem ser divididos 
cm dois tipos distintos. Em um deles, sen predador principal 
6 um peixe ciclideo, Crenkichla alta , que preda principal men- 
tc os guppies grandes, scxualmcntc maduros. Em outro riacho, 
o predador 6 um peixe anual, Rivulus hartiu que prcfcrc pre- 
dar os guppies pequenos, juvenis. Os locais ondc ocorrc C. alta 
sdo, portanto, de CR baixo c, como previsto, os guppies matu- 
ram relativamentc mais ccdo, cm tamanhos mcnorcs. Elcs tam- 
bdm realizam uma alocagdo rcprodutiva maior (colunas d cs- 
querda na Tabcla 4.6) (Rcznick, 1982). Aldm disso, quando 
200 guppies foram trocados de riachos com C.alta para ria¬ 
chos com R. hartiu vivcndo ccrca de 11 anos (30 a 60 gera- 
goes), ndo somente os fend tip os se assemetharam dquclcs do 
local original, com CR alto (R. hartii), mas tambdm ficou cla- 
ro que css as diferengas evoluiram c foram herdadas, bem como 
observadas cm condi goes de laboratdrio (colunas a direita na 
Tabcla 4.6) (Rcznick etal.* 1990). 

O conhecimcnto da idade i pri- 
meira maturacdo sexual, entretanto, 

ri scqi ftrarr- n Hp * 

nabitats * requer que diredonemos nossa aten- 

gdo para aldm da simples dassificagdo 
de hdbitats. Por excmplo, a idade mais favordvcl c o tamanho 
na maturidadc podem ser entendidos como sendo governados 
por um trade-off entre sobrcvivdicia juvcnil (prd-maturidade) 


c o valor reprodutivo na maturidadc (ver uma revisdo cm Ste¬ 
arns, 1992). Adiar a maturidadc para tamanhos maiores au- 
menta o valor reprodutivo na maturidadc, pordm isto 6 alcan- 
ga.do a expensas do decrdscimo da sobrcviv£ncia juvcnil, uma 
vez que esta fasc d prolongada quando a maturidadc d postcr- 
gada. Com esse tipo de trade-off cm mente, po demos tentar 
responder, por excmplo, como a idade c o tamanho na matu- 
ridade podem diferir entre um ambiente “produtivo”, com 
alimento abundante, e um ambiente “improdutivo”, cm que 
os individuos sdo pobremente nutridos. Se o aumento da dis- 
ponibilidade de alimento aumenta a taxa de crcscimcnto (isto 
d, o tamanho em uma certa idade) c a sobrcviv£ncia juvcnil 
(isto d, a probabilidade de alca.ngar uma certa idade), o con- 
junto de opg6cs no ambiente produtivo se estenderd a!6m da- 
quclc no ambiente improdutivo, a despeito da forma da curva 
do trade-off (Figura 4.27). Dcssa forma, os organismos em 
ambientes mais produtivos maturariam mais ccdo c cm tama¬ 
nhos maiorcs. Isso tern sido obscrvado cm Drosophila melano- 
gaster. as moscas que cresccm a 27"C, com alimento abundan¬ 
te, cm dcnsidadcs modcradas, iniciam a reprodugSo com 11 
dias de vida, pesando 1,0 mg, enquanto as moscas pouco nu- 
tridas, em dcnsidadcs muito altas iniciam a reprodug&o com 
15 dias ou mais, pesando 0,5 mg (Stearns, 1992). Observe 
que aqui estamos comparando as respostas imediatas dos in¬ 
dividuos aos seus ambientes, cm vcz de comparar duas popu- 
lagocs ou esp6cies compictamcntc distintas. Retornaremos a 
cssa quests na Seg^o 4.13. 


4.10.3 Semelparidade 

Returnando i comparagao de hdbitats com CR alto e baixo, 
cstd claro que a semelparidade evoluiu mais provavelmente 
cm hdbitats com CR baixo (Figura 4.28a). Isso estd corrobo- 
rado por um cstudo com duas cspdcics de Lobelia vivcndo cm 
Mount Kenya (Figura 4.28b). Tais espMes sio plantas herbd- 
ccas de vida longa: vivcm ccrca de 40 a 60 anos atd a matura- 
gdo, na qual a semdipara L. telekii morre, enquanto a itetdpara 
L. keniensis sc reproduz somente a cada 7 a 14 anos. Young 
(1990) e Young e Augspurger (1991) demonstraram que, em 
locais mais secos, as probabilidadcs desobrevivdneia dos adul- 
tos sdo mcnorcs, c os periodos entre os cventos reprodutivos, 
maiorcs, ou seja, hdbitats com CR mais baixo. A scmelparida- 
de seria favotecida neste tipo de ambiente somente sc as plan¬ 
tas semdlparas tambdm tivessem uma vantagem rcprodutiva 
pclo desvio de mais rccutsos d reprodugdo e mcnos d sobrevi- 
vdneia fiitura. De fato, parece haver uma estreita correspon- 
ddneia entre o limitc geogrdfreo (entre espdeies scmdlparas e 
iterdparas) c o limite em que o balango de vantagem oscila de 
uma cstratdgia rcprodutiva para outra (Figura 4.28b). 

Sc ndo considcrarmos que todas as possibilidadcs de fit¬ 
ness podem ser de formato convcxo, fica claro que se espera a 
cvolugdo da semelparidade em organismos nos quais cssas pos¬ 
sibilidadcs sdo ebneavas, ou seja, mesmo o aumento dos nfveis 
de reprodugdo atual tern pouca influ£ncia na sobrevivSneia 
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FIGURA 4.26 (a) Os conjuntos de opines e 
nrveis de fitness (ver Figure 4.25) sugerem 
que habitats com CR alto favoreceriam alo- 
cagoes reprodutivas relativamente baixas. (b) 
Distriburgao de quatro biotipos (A a D) do ve¬ 
getal dente-de-leao, Taraxacum officinale, em 
tre tres populagoes sujieitas a niveis de dis- 
turbros baixos, mddios e altos (ou seja, h^bi- 
tats variando desde CR alto atd CR baixo), 
(c) Alocagoes reprodutivas (ARs) dos bibti- 
pos diferentes de locals distintos de origem, 
mostrando que o bibtipo A, que predomina 
no habitat com CR relativamente baixo, tem 
uma AR relativamente atta e assim pordiante 
([b,c| segundo Solbrig e Simpson, 1974). 


TABELA 4.6 Comparagao de guppies [Poecilia reticulata) de locals com CR relativamente baixo e insensiveis ao tamanho da prole (predagao 
por Crenicichia afta concentrada em indivfduos adultos e maiores) e de locals com CR relativamente alto e sensiveis ao tamanho da prole 
(predagao por Rivuius hartii concentrada em indivfduos juvenis, pequenos). No primeiro caso, os peixes (mascuiinos e fe mi nines) rnaturam 
mais cedo e com menor tamanho, apresentando uma maior alocagao reprodutiva (intervales mais curtos entre urn perfodo reprodutivo e outro, 
com taxa de esforgo reprodutivo mais atta), produzindo uma prole mais numerosa e de menor tamanho. Isso e observado para populagoes 
naturais de locals contrastantes (colunas da esquerda) e na comparagao de uma populagao introduzida em local contendo R. hartii com seu 
controle nao-manipulado (colunas da direita) (segundo Reznick et a!., 1962, 1990). 




Reznick (1982) 


Reznick et ai. (1990) 

Crenicichia 

Rivuius 

Controle 

(Crenicichia) 


Introduzrdos 

(Rivuius) 

Idade de machos na primeira maturagao sexual (dias) 

51,8 

P< 0,01 

58,8 

48,5 

P<0,01 

58,2 

Tamanho de machos na primeira maturagao sexual (mg) 

67,7 

P<0,01 

99,7 

67,5 

P<0,01 

76,1 

Idade de femeas na primeira reprodugao (dias) 

71,5 

P<0,01 

81,9 

85,7 

P< 0,05 

92,3 

Tamanho de femeas na primeira reprodugao (mg) 

218 

P<0,01 

270 

161,5 

P<0,01 

185,6 

Tamanho da prole 1 

5,2 

P< 0,01 

3,2 

4,5 

P< 0,05 

3,3 

Tamanho da prole 2 

10,9 

NS 

10,2 

0,1 

NS 

7,5 

Tamanho da prole 3 

16,1 

NS 

16 

11,4 

IMS 

11,5 

Peso da prole 1 (mg de peso seco) 

0,84 

P<0,01 

0,99 

0,87 

F<0,1 

0,95 

Peso da prole 2 

0,95 

P < 0,05 

1,05 

0,9 

P < 0,05 

1,02 

Peso da prole 3 

1,03 

P<0,01 

1,17 

1,1 

NS 

1,17 

Intervalo entre eventos reprodutivos (dias) 

22,8 

NS 

25 

24,5 

IMS 

25,2 

Esforgo reprodutivo {%) 

25,1 

P < 0,05 

19,2 

22 

NS 

18,5 


NS - diferenga n&o-significativa. 


futura. (ver Figura 4.24). Essa 6 uma provivcl cxplicagHo para, 
o fato dc muitas esp&ies de safm&o exibirem a semclparidade 
suicida. A reproduglo dc tais espr-eics deman da um esforgo 
t&o grande e perigoso quando pcrcorrem os rios contra a cor- 
rentcza 3 desde o mar at£ a s naseentes, que esses riscos estlo 
associados com a rcprodngSo c s^o independentes da magni¬ 
tude da alocagao reprodutiva dos indivfduos. 


4*11 O tamanho e o numero da prole 

De acordo com a classificag&o vista na Seg&o 4.9* a divisSo de 
uma dada alotagSo reprodutiva entre a produglo de uma pro¬ 
le menos numerosa c dc tamanho corporal maior 6 esperada 
cm Mbitats relativamente sensfveis ao tamanho da prole. A 
comprovagSo disso 6 observada nos experiments com gupis 
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Valor reprodutivo na maturidade sexual 


FIGURA4.27 Idade a tamanho na maturidade sexual em ambientes 
produtivos e improdutivos. Quando o valor reprodutivo na maturidade 
e comparado com a sobrevivencia juvenil, uma curva da trade-off nos 
limites encontrados para os ambientes produtivos var al^m dos am¬ 
bientes improdutivos, e d prevista uma maturidade mats precoce em 
tamanhos corporals maiores, 

describes antcriormcntc (vcr Tabek 4.6): o tamanho da prole 
foi maior ondc a. predate cstava mats conccntrada nos juve- 
nis menorcs; e tamb£m pelos cxemplos dados na Figura 4.23 3 
em que o tamanlio da prole tambern foi maior cm hibitats 


onde a competig&o foi gcralmcntc mais intensa - vara-dc-ouro 
(Solidago), nas pradarias (cm oposi^o a hdbitats mais tempo¬ 
raries dc campos abandon ados) e Drosophila,, cm pdlcn (cm 
oposi^o a uma rica e imprcvisfvel fontc dc levcdura). 

4.11.1 O numero da prole: tamanho da ninhada 

O tmde-offentxe. numero c o fitness da prole nHo pode scr visto 
dc modo isolado. Em vcz disso, se o combinarmos com o CR ; 
podemos rctornar aos tipos dc histdrias de vida e perguntar: 
como um tamanho particular dc proic ou semente produzida 
6 favoreeido? 

Lack (1947b) demonstrou o tm- 
t fy' , r- i i o tamanho da 

de-off entre numero c fitness da prole sr0 i £ , yii:: . 

c propds que a seleg&o natural favorc- 

ccria nSo o tamanho maior, mas antes um ajustCj que contra- 
baiangassc o niimeto mdximo produzido em rclagio i sua sub¬ 
sequent sobrevivencia. Isso passe u a ser conhccido como o 
“tamanho da prole de Lack” (Figura 4.29a). Grandcs csforgos 
tem sido rcalizados para testar a validade dcssa proposta, cm 
especial com aves c cm menor cxtcns&o com insetosj com ex¬ 
periment os de adi^io ou rcmoglo dc desccndentcs, determi- 
nando qual tamanho da prole torna-sc o mais produtivo, com- 
parando com eondigSes normals. Muitos destes estudos sugc- 
riram que a proposta de Lack estava errada: o tamanho da 
prole mais comumentc observado “naturalmente” nSo 6 o mais 
produtivo. Os experimentos dc aumento no tamanho da pro- 
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Reproduce* atual (aloca^So raprodutiva) 


(b) Zona de int&rse&pSo enlre semelpandade e iteroparidade, 

■-' dando uma incerteza na fecundidade relative 
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FIGURA 4„2B {a) Habitats com CR relativamente baixo (niveis de fitness prdximos a Ernha vertical) sao mais cornu ns em situagoes de semelpa- 
ridade (maxima alocagao reprodutiva; nada a manter para situagoes futuras). VRR = valor reprodutivo residual, (b) Para Lobelia spp., em 
Mount Kenya, os habitats apresentam CR mais baixo a medida que o intervalo entre as floragoes aumenta (vaiores menores no eixo y) e a 
sobrevivencia media nas idades iniciais adultas decresce. Uma vez que a espdeie seme I para L. fe/efr//apresenta cerca de quatro vezes mais 
o peso da semente do que a especie iteropara L kenf&nsis, os habitats podem ser prognosticados a favor da semelpandade (embaixo e a 
esquerda na figura) ou da iteroparidade (acima e a direita na figura), com uma zona de mdeterminagao entre os dois prognostics. Tres 
populagoes de 1. keniensis, como p re visto no modelo, apresentam caractensticas tanto para iteroparidade quanto indeterminadas quando sao 
encontradas fora da sua zona habitual de distribuigao (segundo Young, 1990; Stearns, 1992). 
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Icj cm particular, muitas vczcs lev am a aumentos aparentes na 
produtividade (Godfiray, 1987; Lcssells, 1991; Stearns, 1992). 
Nao obstante, como 6 muitas vczcs a caso* a proposta dc Lack, 
mesmo incorrcta cm muitos dctalhcs, foi muito importante 
na dire^io do entendimento do tamanlio da prole. Muitas 
razocs silo conh-ecidas pa.ra a falta de ajuste* e duas sSo parti- 
cularmente importantes,. 

Primciro* muitos cstudos tern realizado uma avalia^ao ina- 
dequada do fitness dos indivlduos dcsccndcntcs. NSo 6 suficientc 
adicionar dois ovos a uma ninhada. que normaknente possui qua- 
tro c observar que os scis indivfduos sejam chocados, emerjam do 
ovo, cmplumcm c saiam do ninlio. Como sobrcvivcrlo ao proxi¬ 
mo inverno? Quantos dcsccndcntcs: clcs produzirao? Por exem- 
plo, cm um cstudo dc longa durag&o, com o chapim-real (Pu¬ 
rus major), per to dc Oxford, Rcino Unido, enquanto ninhos 
“adicionais" foram imediatamente mais produtivos (10, 96) 
do que os ninhos-controlc (8* 68), que foram mais produtivos 
do que os ninlios cm situa^iio de remote (5, 68), o rccruta- 
mento (isto 6 * a sobrcviv£ncia da prole atd as idadcs adultas) 
foi maior nas ninhadas nao-manipuladas (Figura 4.29b). 

Segundoj talvez a falha mais im¬ 
port ante na proposta de Lack 6 que 
ela nHo leva cm considera^&o o CR. A 
s clef So natural favoreceti um padrSo de ciclo dc vida que apre- 
sentar o maior ganho no fitness. Uma ninhada grande c apa- 
rentemente produtiva pode produzir tambiim um alto custo 
em termos de VRR. O tamanho da prole favorccido, entio. 


aldm do tamanho 
da prole do Lack 


serd mcnor do que parccc ser o mais produtivo cm tempo 
curto (Figura 4.29c). Poucos cstudos t£m sido suficicntcmcn- 
te detalhados para permitir que o CR seja levado em considc- 
raqao na avaliagio dc um tamanho dc prole dtimo. Em um 
cstudo* ££mcas do roedor Ckthrionomys glareolus foram trata- 
das com hormdnios (gonadotropina), para induzi-Ias a aumcn- 
tar a aloca^So reprodutiva (Oksanen et al. t 2002). As f£mcas 
tratadas produziram mais filhotes, mas ndo houve diferen^as 
significativas na sobrevivfinciadcsta prole em rda^So S produ- 
zida por $mcas nao-tratadas. Entretanto* as f&meas tratadas 
tambdm pagaram um custo alto pclo aumento de scus csfor- 
qos reprodutivos: mortalidadc maior no perfodo dc am amen- 
ta^So, dccrdscimo no ganho de massa corporal e uma rcdugdo 
na probabilidadc dc produzir uma ninhada subscqiicntc. Ou- 
tro cstudo, realizado com o falcSo curopeu, seri discutido a 
seguir (ver SefSo 4.13). 


4.12 Sele^ao re K 

Algumas das prcvisocs discutidas nas segSes antcriorcs podem 
ser rcunidas cm um esquema que tern sido particularmcntc 
influente na busca pclos padrdcs nas histdrias de vida.. Este 6 o 
conceito da sele^So re K, originalmentc proposto por MacAr- 
tlmr c Wilson (1967; MacAr thur, 1962) e elaborado por Pianka 
(1970) {ver tambdm Boyce* 1984). A lctra r referc-sc k taxa 
intrinscca de aumento natural (vista antcriormcnte) e indica 
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FIGURA 4.29 (a) 'Tamanho da prole do 
Lack”. Se o fitness de cad a individuo per- 
ten cents a prole decresce a medrda que o 
tamanho da prole total aumenta, entao o fi¬ 
tness total de uma prole (produto do nume- 
ro e fitness individual) deve ser maxirnizado 
em niveis Intermediaries de tamanho de pro¬ 
le f Lack"). (b) Numero medio obsen/ado de 
|uvenis recrutados porninho (± erro-padrao), 
em rela^ao as manipulapbes experimental 
(adigao ou remopao da prole) no chapim- 
reak Acurva d a polynomial R ECRU TAME N- 
TO - MANIPULAgAO EXPERIMENTAL + 
(MANIPULAQAO EXPERIMENTAL) 2 (se- 
gundo Pettifor etaL, 2001). (c) Contudo, se 
h ou ver tambdm um certo CR, entao o tama¬ 
nho "dtimo" da ninhada e aquele que ofere- 
ce um maior fitness liquido, isto d, em que a 
distancia entre a linha do custo e a curva do 
'"beneficio” (para o total da ninhada) d maror 
(segundo Chamov e Krebs, 1974). 
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que individuos r-cstratcgistas fern sido favorccidos pda sua ca- 
pacidadc dc se reproduxir rapldamentc (ou scja, tcm ntn valor 
elevado de r ). A Ictra K } ainda Mo aprcscntada, scri discutida 
apropriadamcnte no prdximo capftulo, sobre competi^o in- 
tra-especffica. Pordm, por ora, 6 preciso indicar apenas que ck 
sc referc ao tamanho (“capacidade de suportc w ) de uma popu¬ 
late* adcnsada, limitado pela conipeti^io. Assim, os indivi- 
duos i^cstrategistas t£m sido favorcddos pda sua capacidade 
de fornccer uma contribute significativa S popula^ao quc se 
mantdm proxima S capacidadc de suportc. O conceito, portanto, 
estd bascado na exisfencia de dois tipos conttastantcs de Mbitats: 
r-scletivos c AT-sclctivos. Hie sc des envoi veu originalmcnte 
(MacArthur & Wilson, 1967) da compara^So entre cspfeics quc 
colonizam com rapidex ilhas rcktivamentc ‘ Vaxias” (espdcics r) e 
cspddes quc conscgucm sc manter cstiveis nessas ilhas apds a 
diegada dc muitos colonixadorcs (especics K). Depois, o concer¬ 
to foi apiicado dc mancira muito mais geral. Como todas as gc- 
neralixaqoes, essa diootomk Mo passa dc uma supcrsimplifica^Sb 
- a despeito dc ter sido muito produtiva. 

se! e ao K Uma popula^ao i£cstratcgista vive 

cm um hdbitat rcktivamentc constan- 
te. Como conscqiiencia, 6 cstabelccida uma populaqao dc tama¬ 
nho adensado e mais ou mcnos constants. Hi uma intensa com- 
petiqSo entre os adultos, sendo o resultado dcsta compcdqSo uni 
forte determinante dc suas taxas dc sobrcviv£neia c fecundidade. 
Os jovens tambem prccisam oompetir para sobreviver ncssc am- 
bientc adensado, e hi poucas oportunidades para elcs tornarem- 
sc cstabciccidos como adultos reprodutivos. Em suma, a popula¬ 
te vive cm um habitat que, por causa da competiqao intensa, c 
dc CR alto e scnsfvcl ao tamanho da prole. 

As caracterfsticas previstas dos individuos TsT-cstratcgis- 
tas sio, portanto, tamanho corporal maior, reproduce tardia, 
iteroparidade {rcproduq&o mais longa), aloca^o reprodutiva 
mais baixa c prole de tamanho maior (c, assim, mcnos nume- 
rosa). Os individuos invcstir&o, cm geral, cm atributos que 
aumentem a sobreviv£ncia {cm oposiqio i rcproduqSo); po- 
fem, na pritica, muitos deles tcr&o vida mais curta {devido i 
intensa competiqio). 


selegaa r 


Em contraposiqio, uma popula- 
qao r-estrategsta vive cm um hibitat 
imprcvisfvel no tempo ou dc curta durag&o. A populate, as- 
sim, experimental^ perfodos favordveis dc ripido crcscimcn- 
to, livre de competi^ao (p. cx., quando um local esti sendo 
colonixado). Esses perfodos, pofem, sio interrompidos por pe¬ 
rfodos dcsfavorivcis, com incvitivcl mortalidade (p. ex., quan¬ 
do um local cfemcro tern sido muito cxplorado ou mesmo 
quando desaparece). As taxas dc mortalidade de adultos c de 
j ovens sdo, por isso, aitamente variivcis e imprevisfveis c, com 
£rcqu£ncia, in depen dentes da dcnsidadc da populate, do ta¬ 
manho ou da condiqio dos individuos envolvidos. Em resu¬ 
mo, o hdbitat 6 de CR baixo e inscnsivcl ao tamanho da prole. 

Portanto, as caracterfsticas previstas dos individuos r-es- 
trategistas sio tamanho corporal menor, maturidadc prccocc, 
ccrto grau de scmclparidadc, alocaqio reprodutiva maior e 
dcscendentcs de tamanho menor (c, assim, cm maior numc- 


ro). Os individuos invcstirSo pouco na sobrcviv£ncia, mas a 
sobre vida efetiva variard consideravclmentc, dependendo do 
ambientc (imprcvisfvel) no qua! eles sc encontrarem. 

O esquema r!K6, assim, um caso especial de ckssifica- 
qdo de habitats (Figura 4.25c). Observe que, primeiro, os hd- 
bitats dos adultos c da prole Mo ncccssitam estar relacionados 
confer me postula o esquema r/K c, segundo, que as caractc- 
risticas dc histdria de vida associadas ao esquema podem sur- 
gir por vdrias outras razocs, alem do scu escopo (p. ex., preda- 
^do dos individuos menores cm oposiqdo d competiqlo inten- 
sa entre os adultos). 

4.12.1 Evidences do conceito rfK 

O conceito rfK pode ccrtamentc ser iltil para descrcver algu- 
mas das diferenqas gcrais entre tdxons. Por cxcmplo, entre plan- 
tas € possivel descrcver um mimero muito amplo de rclaqocs 
gcrais {Figura 4.30). As irvorcs de uma floresta sdo bo ns exem- 
plos de espdeies jT-seletivas, cncontradas cm ambientes relati- 
vamente constantes e prcvisivcis. A maioria das espdeies exibe 
ciclo dc vida longo, maturidadc tardia, sementes grandes, alo- 
caqdo reprodutiva baixa, tamanho corporal grande c alta fre- 
qii£ncia de espdeies iterdparas. De mancira contrdria, cm ha¬ 
bitats mais perturbados, abertos, r-sclctivos* as plantas tende- 
rdo a mostrar caracterfsticas mais r-cstrategistas. 

Hi tambdrn muitos casos nos quais as populates dc 
uma espdeie ou de cspdcics relacionadas t£m sido comparadas, 
c a correspond^ncia com o esquema rIK tcm sido favordvcl. 
Por cxcmplo, is so 6 vcrdadciro para um cstudo co m popula¬ 
tes dc Typba {taboa) (Tabcla 4.7). Indivfduos dc espdcics me¬ 
ridionals, T d&mingemtSi c cspdcics mais setentrionais, 77 an- 
gustifolia, foram colctados no Texas e cm Dakota do Norte, 
rcspcctivamcntc, e foram cultivados juntos, sob as mesmas 
conditcs. Aldm disso, foram quantificados ccrtos aspectos 
dos hdbitats, com longos e curtos perfodos de crcscimento, 
rcspcctivamcnte. £ possivel observar, na Tabela 4.7, que a 
primeira espdeic apresentou-se como iT-cstrategista, e a sc- 
gunda, como r-estrategista. Tambdm 6 claro quc as especics 
que est^o presentes nesses hdbitats sc aj us tarn ao modclo rf 
K. Typha angustifolia (que possui uma curta cstaqSo de crcsci- 
mento) amadurccc mais ccdo (caracteristica 1), 6 menor {ca¬ 
racterfsticas 2 c 3), fax uma alocagife reprodutiva maior {ca¬ 
racterfsticas 3 c 6) e produx prole mais numcrosa c com indi¬ 
viduos de menor tamanho (caractcrcs 4 c 5), se comparada a 
77 domingensh (longo pcriodo de crcscimento). 

Hd, cntSo, cxcmplos quc sc 

aiustam ao esquema rfK. Stearns o conceito ex plica 

/_ n muito - mas nao 

(1977), entretanto, cm uma re vis So tudo 

extensiva dos dados disponfveis afe 

cntSo, vcrificou quc, dc 35 cstudos analisados, IS se ajus- 

tavam ao esquema c 17, nSo. Podemos considerar isto uma 

crftica ao modclo, uma vex que esse resultado demonstra 

que o scu podcr cxplicativo 6 limitado. Por outro lado, uma 

taxa dc 50% de succsso 6 afe ccrto ponto surpreendente 
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FIGURA 4,30 De maneira geral, as plan- 
tas exibem alguma conformrdade com o 
esquama r/K. Por example, Arvores em 
habitats florestais relatrvamente K-saleti- 
vos (a) t£m uma probabilidade relativa- 
mente alta de sarem its rb paras e uma alo- 
cagao reprodutiva relativamente paquena; 
(b) tern semantas relativamente grandes; 
e (c) sao relativamente longavas, rnician- 
do mais tardiamente o processo raprodu- 
tivo (segundo Harper, 1977; sagurndo 
Salisbury, 1942; Ogden,, 1968; Harper a 
White, 1974). 


dado o numcro de fatores adicionais ji descritos (on para 
screm descritos) quc favorccem nosso entendimcnto dos 
padrdes das histdrias de vida. Portanto, d igualmentc possi- 
vel considcrar como satisfatdrio quc um simples conccito 
pode ajudar a entcndcr uma grande multiplicidadc de his- 
tbrias de vida. NSo se pode dkcr^ contudo, quc o conccito 
rIK cxplica tod a a histdria. 

4.13 Plasticidade fenotipica 

Uma histdria de vida nlio d uma ptopricdadc £bca quc um or- 
ganismo cxibc, scm 1cvar cm coma as condigocs ambientais 
prevalentcs. Uma bistdria de vida observada d o rcsultado de 
formas cvolutivas dc longo prazo, mas tambdm de rcspostas 
mais imcdiatas de um organismo ao ambientc no qual elc csti 


vivcndo. Ess a capacidade de um unico gcndtipo dc se cxpres- 
sar dc difercntcs modos depcndcudo do ambiente d eonbeci- 
da como plasticidade fenotipica. 

Uma das questocs mais importantcs quc prccisamos 
abordar em rela^ao i plasticidade fenotipica d a extensile 
cm que cla rcprescnta a rcsposta pela qual um orgauismo 
aloca recurs os difcrcntcmcnte cm ambient cs divers os, para 
maximkar scu fitness cm cada ocasiSo. A altcruativa scria 
que a rcsposta rcprescnta um gran dc dano inevitivcl ou 
incontrolado ou interrupt do des envoi vimento pelo am- 
biente (Lcssellsj 1991). Observe, cm especial, quc } sc a plas- 
ticidadc fenotipica d governada pda seiche natural., entHo 
d vdlido buscar padrScs ligando difercntcs ambientes c as 
difercntcs rcspostas dad as por um individuo, assim como 
procurar padroes ligando os Mbitats com as bistdrias de 
vida dc indivfduos gcncticamcnte distintos. 
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TABELA 4.7 Garacteristicas da histbria de vida de duas espbcies de Typha (taboa), juntamente com propriedades dos habitats em que elas crescem, 
"s 2 /*” refere-se a raziao variancia:media, uma medidade variabilidade. As plantas se ajustam ao esquema tfK"(segundo Me Naught on, 1975). 




Estagao de crescimento 

Caracteristicas do habitat 

Variaveis 

Curta 

Longa 

Variabilidade climatica 

s £ /x de dias livres de gelo por ano 

3,05 

1,56 

Competiqao 

Biomassa acima do solo (g/nv a ) 

404 

1.336 

Recolonizagao anual 

Mortalidade dos rizomas no inverno (%) 

74 

5 

Varia^ao anual na densidade 

s 2 /x de numeros de partes aereas por nr £ 

2,75 

1,51 

Caracterfsticas da planta 


T. angustifolia 

T. domingensis 

Dias anteriores ^ floragao 


44 

70 

Altura media da folhagem (cm) 


162 

186 

Peso mbdio do geneta (g) 


12,64 

14,34 

Numero mbdio de frutos por geneta 


41 

6 

Peso mbdio dos frutos fg) 


11,8 

21,4 

Peso mddio total dos frutos (g) 


483 

171 


Em aJguns casos, ao mcnos., a conveni£nck de uma respos- 
ta pl&tica. parecc data. Por cxcmplo, falcbcs euro pens (aves pre- 
dadoras) na Holanda variam quanto a qualidadc do scu territxS- 
rio, ao tamanho da ninhada e ao perfodo de postura (Daan et d . 3 
1990). Essas diferen^as parcccm n£o ser gcncticamcntc determi- 
nadas, mas sSo um exempio de pfasticidade fcnorfpica. Scrd que 
cada combina^o de tamanho da ninhada c perfodo de postura 
representa o btimo no scu prbprio territbrio? 

A combina^io btima,, como de costume, i aquela com 
valor reprodutivo total mais alto - a reproduce atuaJ mais o 
VRR parental. O valor da tiltima ninhada daramente aumcn- 
ta com o tamanho, c o valor de cada ovo produzido tambbm 
varia com a data da postura. E o VRR? Este declina com o 
aumento do “csfor^o parental” {ou seja, o mimero de horas 
por dia que os pais dedieam k cai^a para alimentar os filliotesjj 
o qual dccresce com o aumento na “qualidadc” do territbrio: 
o niimcro de pres as capturadas por hora. Dcssa forma, o VRR 
6 mcnor (i) com ninhadas maiorcs; (ii) cm momentos mcnos 
produtivos no' ano; (iii) cm territbrios de qualidadc mais bai- 
xa. Com esse princfpio } o valor reprodutivo total de cada com- 
binaflo entre tamanho e datadc postura cm cada territbrio pode 
scr computado e a combina^o btima, prevista (Figura 4.31a). 


Esses rcsultados {atuais e previstos) podem ser comparados 
entre territbrios de diferentes qualidades (Figura 4.31 b). A cor¬ 
respondence 6 muito grande. Cada individuo aparentementc 
cstd muito prbximo do btirnoj como resposta ao ambientc (ter¬ 
ritbrio) no qual sc cncontra. 

4.14 Restrigoes filogeneticas e alometricas 

As histbrias de vida que a selc^o natural favorccc (c as que 
observamos) nlo s^o selecionadas de uma gama infmita de 
possibilidadcs, mas restritas & filogcnia ou posi^lo taxonbmi- 
ca que o organ ismo ocupa. Por exempio* cm toda a Ordem 
Proccllariformcs (albatrozcs, petrbis c outros), o tamanho da 
ninhada b de apenas um filhote e as aves cst&o “preparadas” 
morfologicamcnte para tcrem apenas um linico filliote cm cada 
cstafSo reprodutiva (Ashmole, 1971). Umaavc pode produ^ir 
uma ninhada maior* mas cla cstd li- 
mitada, a mcnos que houvesse mudan- 
$as concomitantes cm todos os pro¬ 
cesses do dcscnvolvimcnto do cvcnto 
reprodutivo. Os albatrozcs^ portanto. 


os organ ismos sSo 
prisioneiros dos 
seus passados 
evolutivos 
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FIGURA 4.31 Piasticidade fenotfpica na 
combina^ao do tamanho da ninhada e da 
data de postura no falcao europeu, Fafco tin- 
nuncutue , na Holanda. (a) O esperado den- 
tro dos territdrios [com alta qualidade), oom 
uma combinagao otima, e o maror valor re¬ 
produtivo total (para o c^lculo, ver o texto). 
(b) Combinagoes previstas (retang ulos) e 
observadas (pontos com desvios-padrao) 
para territbrios que variam na qualrdade, 
desde alta (esquerda) atd baixa (direita) (se- 
gundo Daan et at., 1990; Lesseils, 1991). 



































126 PARTE 1 - Organismos 


s^o prisionciros do sen passada evolutive^ como siao todos os 
demais organismos. Suas histories de vida podem evoluir so- 
mente para urn niimero limitado de opgoes, e os organismos 
cst&o, por is so , confmados a uma. gama limitada de hdbitats. 

Por causa dess as rcstriqSes “filogen^ticas”, as compara- 
g6es entre as histdrias de vida devem ser feitas com cautcla. Os 
albatro^ como grupOj podem ser comparados com outros 
tipos de avcs 3 quando sc quer encontrar nma rekgao entre esse 
tipo de histbria de vida e o hdbitat “tfpioo” no qual ele 6 en- 
contrado. As histdrias de vida e os tipos de hdbitats de duas 
espdcics de alba tropes podem ser razoavelmente comparados. 
Pordm* a comparagSo dos albatrozes com outra cspdcic de ave 
muito distante evolutivamentc deve ser feita com muito cui- 
dado, para distinguir as difcrenqas atribuivcis ao hdbitat da- 
quelas atribufveis a restriqocs fdogcnbticas. 

4.14.1 Efeitos do tamanho e alometria 

Um clcmcnto importantc da restrig&o filogcnbtica. 6 o tama¬ 
nho corporal. Na Figura 4.32a, 6 apresentada a relagao entre 


tempo de matnridadc e tamanho (cm peso) de uma ampla 
gama de organismos, desde virus atd baleias. Observe que dc- 
terminados grupos estHo “confinados” a ccrtas fakas de tama¬ 
nho. Por cxemploj os organismos unicelularcs n^o podem cx- 
ccdcr nm ccrto limitc de tamanho por causa da sua dependen¬ 
ce do prindpio de difus^o para a transference de oxig^nio da 
superfleie da membrana para dentro da cblula. Os insetos u&o 
podem cxceder um determinado tamanho por causa da de¬ 
pendence da respira^ao traqueat para a troca de gases do exte¬ 
rior para o interior do sen corpo. Os mamfferos, por scrcm 
endotbrmicos, podem apresentar um tamanho maior, uma vcl 
que os de tamanho mcnor apresentam uma grande superfifdc 
corporal , dissipando mais rapidamente o cal or do que o ani¬ 
mal podcria produzir, etc. 

O segundo ponto a observar 6 que o tempo de matura- 
g&o e o tamanho apresentam uma forte correlate positiva. 
De fatOj como a Figura 4.32a-c ilustra* o tamanho corporal 
csti fortemente cortelacionado corn muitos dos componentcs 
da histbria de vida. Uma vez que o tamanho tambbm csti 
rcstrito k posigiio filogendtica, esses outros componentcs da 
histbria de vida cstarlo da mesma forma limitados. 
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FIGURA 4.32 Relates alombtricas, todas plotadas em escala logaritmica. (a) Tempo da maturagao em fungao do peso corporal para uma 
ampla gama da animais. (b) Tempo de incubagao em fungao do peso corporal materno em aves, (c) Longevidade maxima em fungao do peso 
corporal dos adultos para uma ampla gama de especies animais (segundo Blueweiss et af. r 1978). (d) Relagao alometrica entre altura e 
diametro do tronco (a 1,525 m do solo) para 576 iridivideos de dife rentes especies arboreas americanas (segundo McMahon, 1973). 
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defini^ao de 
alom stria 


Uma rckq&o alomdtrica (ver 
Gould, 1966) ocorre quando uma pro- 
priedade fisica ou fisioldgica dc um or¬ 
ganisms sc altera cm relapiao ao scu tamanho. For excmplo, na. 
Figura 4.33a, um aumento no tamanho (no excmplo, volu¬ 
me), entre espdeies de salamandras, leva a um decrdscimo na 
proporgdo do volume que 6 alocado para uma ninliada. Da mes- 
ma forma, na Figura 4.32b, um aumento no peso entre espd- 
cics de aves estd associado com um decr&cimo no tempo dedi- 
cado a chocar os ovos, por unidade de peso corporal Tais rela¬ 
tes alometricas podem ser ontogcnthicas (mudan^as ocorri- 
das durante o dcscnvolvimento do organismo) ou filogcneri- 
cas (mudan^as que slo evidences quando s&o comparados taxons 
rclacionados de diferentes tamanlios), sen do csta ultima a mais 
importante no cstudo das histdrias dc vida (Figuras 4.32 e4.33). 

Por que ocorrcm relates alometricas? Rcsumidamcntc, 
se organismos similares que diferem no tamanlio conscrvas- 
sem uma similaridadc gcomdtrica (ou seja, se clcs fbssem iso - 
matrices), entSo, to das as dreas de superficies aumentariam 
com o quadrado do comprimento, cnquanto todos os volu¬ 
mes e pesos aumentariam com o cubo destc. Um aumento no 
tamanlio deveria entao levar a decrdscimos nas razocs compri- 
mentokrea, comprimento: volume c, mais importante, drea: 
volume. Quasc todas as fungdes corporals dependent da efi- 
d&ncla de uma dessas raxdcs (ou cstdo relacionadas a uma dc- 
las). Uma mudan^ no tamanho entre organismos isomdtri- 
cos levaria, portanto, a uma mudanqa na efidencia. 

Por excmplo, a transfcr£ncia de 
relates calor, agua ou nutricntcs, dentro dc um 

alometricas? orggnismo ou mesmo entre o organis¬ 

mo c seu ambience, acontcoc ao longo 
de uma superffeie, que possui uma drea. A quantidadc de calor 


produzido ou agua requerida, contudo, depende do volume do 
orgao ou organismo envolvido. Consequentcmcntc, mudan^as 
nas razocs area:volume rcsultantes de mudanqas no tamanlio le- 
vam a aftcra^oes na efid^nda da transfcn£ncia por unidadc dc 
volume. Assim, sc a efici£nda for mantida, isso devc ooorrer por 
altcragocs alometricas. As exatas indina^oes alometricas variam 
dc sistema para sistema e dc taxon para taxon (para continuar a 
discussdo, ver Gould, 1966; Schmidt-Nielsen, 1984- c, em um 
contexto mais ccoldgico, Peters, 1983). Qual entdo, o signifi- 
cado da alometria para o cstudo das histdrias dc vida? 

A abordagem usual ao cstudo ecoldgico das histdrias dc 
vida tern si do comparar os pardmetros constituintcs dc duas 
ou mais populates (ou espdeies ou grupos) e buscar entendcr 
as diferen^as entre elcs, a luz dos ambientes que ocupam. Dcve- 
se deixar claro, contudo, que os tdxons podem tambdm diferir 
devido d posi^ao que ocupam cm uma mesma rcla^io alomd- 
trica, ou porque gcralmentc tambdm cstdo sujcitos a rcstrifdcs 
filogendticas. £ importante, por isso, desmembrar as diferen- 
$as “ecoldgicas” das alometricas c filogcndticas (ver Harvey e 
Page!, 1991; Harvey, 1996; e tambdm um resumo em Stearns, 
1992), mas n&o porque aquclas sSo ditas “adaptativas” enquanto 
as demais n&o o sao. Dc fato, temos visto, por excmplo, que as 
relates alometricas consegucm comparar (nivekr) os organis¬ 
mos dc diferentes tamanlios aos seus rcspectivos ambientes. Essa 
6 uma qucst&o que aborda respostas cvolutivas das espdeies aos 
seus lidbitats, com suas rcstri^ocs, conforme elas evoluem. 

Ess as ideias est&o ilustradas na 
Figura4.33a, que mostra a rela^So alo- 
mtkrica entre volume da ninliada c vo¬ 
lume do tamanlio corporal para sala- 
mandras. A Figura 4.33b mostra a 
mesma relagSo em linlias gerais; pordm sobrepostas a ela cst&o 


comparando 
salamandras: 
perigoso, se as 
afomatrias sao 
ignoradas 
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FIGURA 4.33 Relates alometricas entre volume total da nanhada e volume corporal de salamandras femeas, (a) Rela^ao global para 74 
esp^des, usando um valor medio por especse {P < 0,01). (b) Relagao dentro de uma popula^ao de Ambystoma tignnum (x) (P< 0,01) e dentro 
de uma de A, opacum (Q) {P< 0,05), A rela^ao alometrica de {a) d mostrada como uma I inha tracejada: A. opacum se ajusta a ela; A. tigrinum , 
nao. Contudo, ambas as especies se ajustam a uma linha isometrica na qual o volume da ninhada conresponde a 13,6% do volume corporal 
( — ) (segundo Kaplan e Salthe, 1979), 
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as relates alonfetricas dentro dc duas populates dc esptfeics 
diferentes de salamandras, Ambystoma tigrinwn c A. opacum 
(Kaplan c Salthe, 1979). Sc as madias para cada cspdcic slo 
comparadas, scm referenda \ alometria geral* as esp^cies sSo 
vistas como tendo a mcsma ra^ao dc volume da ninhada: volume 
corporal (0*136). Isso parece sugerir que as histdrias dc vida 
dcssas espddcs nlo diferem c* portanto, nao haveria nada “a 
explicar - ou que qualquer sugcst&o a ser dada cstaria errada. 
A. opacum sc ajusta perfeitamente i rclagSo geral para as saia- 
niandras. A. tigrinum, por outro lado, possni um volume dc 
ninhada que 6 quase duas vezes maior do que deveria scr espe- 
rado pcla rcla^io. Dentro das limita<~6es alomdtricas dc ser 
uma salamandra, A. iigrinum estd fasendo uma aloca^&o rc- 
produtiva mill to maior do que A. opacum; scria raxodvel para 
um ccologo observar os Mbitats dessas cspdcics c tentar en- 
tender o motivo disso. 

Em outras palavras* 6 razodvcl oomparar tdxons de um 
ponto dc vista “ecoldgico w , contanto que a relate alonfetrica 
envolvida, cm nivcis taxon dmicos mais amplos, seja conhcri- 
da (Glutton-Brock e Harvey* 1979). Siao os desvios a cssas 
relates que formarn a base das comparaq6es. Os problemas 
sutgem* enttetanto* quando as relates alom^tricas sSo desco- 
nhccidas (ou ignoradas). Scm a alometria geral fornecida na 
Figura 4.33a* as duas espdcics seriam rcconhccidas como si- 
mil ares* quando de fato s^o diferentes. Dc mancira oposta* 
duas outras cspdcics podem scr considcradas diferentes* quan¬ 
do dc fato das se ajustam a uma mcsma rdaq^o alomdtrica. 
Esquecer as comparagocs quanto h alometria 6 daramente pe- 
rigoso, pofem* infcli^mcntc* isso ocorre com freqiidncia. No 
geral* as compara^ocs entre as histdrias dc vida t£m sido rcali- 
zadas para explicar as diferen^as cm termos dc diferempis nos 


Mbitats. Como as sc^ocs anteriorcs mosttaram, frcqilcntcmcntc 
cssas tentativas t&m sido exitosas. Pofem, as que fatharam e 
que niao buscaram analisar as rdaqSes alonfetricas* fdharam 
muito provavclmcnte por esta razlo. 

4.14.2 Efeitos da filogenia 

A abordagem usada com as sal am an- , 

. 1 0 re m oven do os 

dras, dc oomparar espccics (ou grupos) efeitos do 
cm termos dc sens desvios dc uma rc- 
la£ao alonfetrica que as unc* tern sido 

utilizada com succsso para virias taxoccnoses. Pcla remote 
dos efeitos do tamanho, a abordagem busca o efcito da filoge- 
nia sem influ^ncia daqudc. Por cxcmplo* a Figura 4.34 mos- 
tra, para vdrias espdeies dc mamiferos* que a idade “rclativa” k 
primeira reproduce aumenta dc acordo^ com o aumento da 
cxpectativa dc vida “relativa” (ou seja* para um valor esperado 
dc acordo com um ajustc alonfetrioo). Isso mostra uma podc- 
rosa relagSo entre esses do is parimetros da histdria de vida, 
uma ve£ removidos os efeitos do tamanho, afem dc revclar 
similaridades entre cspdcics dc diferentes tamanhos: elefantes 
c lontras do mar, roedores c javalis. 

Uma impress&o adicional da for^a da influSncia da £11 o- 
genia podc ser obtida de andlises como a que 6 mostrada na 
Tabela 4.8 (Read e Harvey* 1989). Uma andlisc dc vari&ncia 
hicHrquica tern sido aplicada ii variable de sete caractcrlsticas 
dc histdria de vida entre um grande mimero dc espdeies de 
mamfferos. Isso tern lcvado & dctcrmina^3o do pcrcentual da 
variincia total atribuivcl a (i) diferen^as entre cspdcics de um 
mesmo g£neto^ (ii) diferen^as entre g£ncros de uma mcsma 
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FIGURA 4.34 Apos □ efeito do tamanho ter srdo removido, a idade a primeira reprodupao aumenta com a expectativa de vida ao nascer, para 
24 espedes de mamiferos. A questao l ' : ^elativa' , se ref ere ao desvio da rela^ao alom^trica que liga o carater em questao ao tamanho do 
organismo (segundo Harvey e Zarnmuto, 1985) , 
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TA6ELA 4.8 Quando anilises de variancia hiararquicas sao realizadas em conjurrto de dados muitos caracteres de histories de vida de urn 
grande numero de espedes de mamiferos, o porcentual de varianda e maior em niveis taxonomicos mais elevados (ordens dentro da classe) 
e men or em nfvel mais baixo (espedes dentro do genero) (segundo Read e Harvey, 1909). 


Carater 

Espedes dentro de 
um mesmo genero 

Generos dentro de 
uma mesma famt Ha 

Familias dentro de 
uma mesma ordem 

Of dens dentro 
da dasse 

Tempo de gestagao 

2,4 

5,8 

21,1 

70,7 

Idade de desmame 

0,4 

11,5 

18,9 

61,6 

Idade & maturrdade sexual 

10,7 

7,2 

26,7 

55,4 

Intervalo entre periodo reprodutivo 

6,6 

13,5 

16,1 

63,6 

Longevidade maxima 

9,7 

10,1 

12,4 

67,6 

Peso ao nascer 

2,9 

5,5 

26,6 

64,9 

Peso do adulto 

2,9 

7,5 

21,0 

60,5 


um pa pel, ainda. 
para o habitat?... 


famfli;!* etc. As cspicics variant muito pouco dentro de um 
mesmo g£nero; os genero s variant pouco dentro das familias. 
A maioria da vari&ncia* para todas as caractcrfsticas* 6 observa- 
da entre as ordens* usando a Classe Mammalia como um to do. 
Isso enfatka que* com uma simples comparable entre duas 
espedes de ordens diferentes* estamos* cm ess£ncia.* compa- 
rando as ordens (com proviveis divergences evolutivas de al- 
guns milhocs de anos). Contudo* comparar as espedes de mes- 
mo g£ncro nSo 6 apenas analisar superfidaimente o caso. Mes- 
mo quando duas cspicics sio muito simikres em suas histdrias 
e habitats* se uma possuir uma maior alocaq^o reprodutiva e 
viver cm um Mb i tat de CR mais baixo* isso nos possibifita 
construir um padr^o que retina as duas. 

Mais ainda* a forga destas rcla- 
foes nos nfveis taxon&micos mais al¬ 
tos nflo significa. abandonar o esfortfo 
de rclacionar histdrias de vida aos 
modos de vida c hibitats* uma vcz que estes tambdm slo rcs- 
tringidos pelo tamanho do organismo e por sua posigSo £tlo- 
gendtica. Isso mostra que* em niveis taxondmicos mais eleva- 
dos* os padrdes que ligam os ambientes c as histdrias de vida 
cstSo intcrligados pela sdcgSo natural. Por exemplo* os insc- 
tos (pequeno tamanho* prole numcrosa* aloca^o reprodutiva 
aka* semdparidade frequente) t£m sido deseritos como r-cs- 
trategistas* se comparados aos mamfferos (tamanho maior* 
prole mcnos numcrosa* etc.* rclativamentc A7cstrategistas) 
(Pianka* 1970). Tais diferen^as poderiam scr rejeitadas* sendo 
n&o mais do que o produto de uma diverg£ncia evolutiva re- 
mota (Stearns* 1992). Por^m* como temos rcssaltado* o hdbi- 
tat de um organismo refletc suas prdprias respostas ao scu 
ambiente. Portanto* um mamifero e um inseto que convivem 
juntos em um local certamcnte t£m cxperi£ncias muito dis- 
tintas quanto ao Mbitat. Os mamiferos de maior tamanho 
corporal* homcottkmicos* de vida longa* com comportamen- 
tos compicxos* cm gcral sc cncontram em populates cons- 
tantes cm ntimeros* sujeitos a ffequentes nfveis de compcti- 
fSo* sendo rclativamcnte imunes a muitas catistrofes c incer- 
tezas ambientais. Os insetos - mcnorcs* pccilouhmicos* sem 
comportamcntos compicxos* de cido de vida mais curto slo 
em gcral oportunistas* experimentando mortal idadcs freqticn- 
tcs. Esses dois grupos de organ ismos s&o “prisionciros” de scu 
passado evolutive na intcra^&o com scus hdbitats* assim como 


nas vari a^ocs das suas histdrias de vida - o esquema r/iTfornC' 
cc um razodvel (pordm nlo perfeito) resumo desses padrocs 
ligados a ambos os grupos. 

A mesma questdo estd ilustrada de uma mancira mais quan- 
titativa por uma aplica^o do mdtodo de “remo^o da infludida 
da filogenia” * (Harvey c Fagcl* 1991) aos padrdes de covariancia 
cm 10 caractcrfsticas das histdrias de vida para os mamiferos 
(Stearns* 1983). Nos dados Mo-manipulados* o padrdo a scr cs- 
perado sobre a influenda da scle^to r/K foi pronunciado: ccrca 
de 68% da covariable. Essa infhi£ncia foi reduzida para 42% 
quando o efeito do peso corporal foi removido* c foi reduzida 
ainda mais quando as caractcrfsticas foram substituidas na andlise 
por seus desvios* em rda^o ao valor mddio* para as famflias is 
quais as espdeies pertendam (33%) ou a sua ordem (32%). Pri- 
meiramente* cssas anil is es rcafirmam a importance do tamanho 
corporal e da filogenia* pois ambos dveram muita influencia na 
variaqao encontrada. Segundo* tambem 6 importante o fato de o 
padrao r/Kmt continuado a cxistir* mesmo apds os cfeitos tcrem 
sido removidos. Porim* a forga do padrio em dados nSo-mank 
pulados nio pode ser simplcsmcntc renegada como um artefato 
filogcnetico. £ possivel que as diferen^as de habitat* tambem es- 
tejam assodadas ao tamanho corporal* tanto ao nfvel de espicie* 
quanto ao de familia ou mesmo ordem. 

fi sem duvida verdadciro que o cs- 
tudo da histdria de vida nSo pode cs- 

quecer as rcstrigocs iilogcneticas e alomdtricas. Contudo* nio se- 
ria provcitoso ver a filogenia como uma cxplicagio altcrnativa ao 
hibitat* quando sc busca cntendcr os padr6es das histdrias de 
vida. Ela coloca um ccrto limite is possibilidades dos tipos de 
histdria de vida e dos habitats ondc cstas ocorrem. Pordm* a cs- 
sencial tarefa ecoldgica de rclacionar as histdrias de vida aos hibi- 
rats permanece ainda como o desaflo mais fundamental. 


Resume 

Os ecdlogos tentam descrcver e explicar a distribui^io e a abun- 
dincia dos organismos* os processes que modificam o tama- 
nho populacional - natalidade* mortalidade c os movimentos 
de dispersio (cmigra^io e imigrafio) - e os modos pclos quais 

* N. de T. Em eatatfstica, anilise dus mslduos. 
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estcs process os dcmogriflcos s^o influenciados pelos Sto res 
ambientais. 

Nem todos os indivfduos s^o iguais, cspccialmcntc entre 
os modulares> cm oposi^io aos organismos unitirios. As for¬ 
mas de crescimento modular predsam ser dcscritas, assim como 
a natures e import&ncia ccoldgica da scnesc^ncia e a integra¬ 
te fisioldgica cm organismos modularcs. A ccoiogia neccssa- 
riamente envolve contagem dos indivfduos ou de sens mddu- 
los. Uma populate 6 um grupo de indivfduos de uma espd- 
de, sendo que cste conceito varia de estudo a estudo. £ mais 
convcnicnte considcrar a densidade do que o tamanho popu- 
ladonal. Os mdtodos de cstimar o tamanlio populadonal ou a 
densidade sEio dcscritos brcvcmentc. 

Foi demonstrada uma variedade de padrdes de cidos de 
vida 3 induindo a distin^^o entre espdeies scmdlparas e iterd- 
paras. Os mdodos b&icos de quantificato de tais padrdes 
inclucm tabelas de vida 3 curvas de sobrcviv£ncia e padrdes de 
fccundidade. Para espdeies anuais, podem ser construfdas ta¬ 
belas de vida de coortc 3 cm que sens componcntcs s&o dcscri¬ 
tos. Um parlmctro que resume o padriao de fccundidade 6 a 
taxa reprodutiva Ifquida* R fy As curvas de sobrcviv£ncia que 
dcrivam de uma tab da de vida podem ser dassificadas em tr£s 
tipos bdsicos. Contudo, uma variedade de caractcrfsticas, in- 
cluindo banco de s ententes* indica que hi muitas esptfcies que 
n&o s&o assim 3 ditas anuais. 

Para indivfduos de momentos reprodutivos repetidos 
tambdn d possfvcl construir tabelas de vida de coorte; tabelas 
de vida cstdtica s&o uma alternativa que deve ser utilizada com 
cautela. 

Foi cxplicado como a taxa reprodutiva ifquida 3 i? Q3 o tem¬ 
po de gcra^&o e a taxa de aumento populadonal estSo intcr- 
rcladonadas quando as geragocs sc sobrepdem, levando i taxa 
lfquida reprodutiva, R, e i taxa intrfnscca de aumento popula- 
cional r (= lnJ2). Foi cxplicado., igualmcntc 3 como tais par£- 


metros podem ser cstimados pdas tabelas de vida, projetando 
a populate futura por mcio de matrices* um mdtodo mais 
eficai de sc analisar a fccundidade e a sobrevivdncia quando 
hd sob reposi^ao de gcra^cs. 

Foram dcscritos tr£s difcrentcs tipos de perguntas a res- 
pcito da cvolu^do das histdrias de vida que ocorrcm com fre- 
qil^ncia. Muitas das respostas a essas perguntas t£m sido ba- 
scadas na iddia de otimizagdo. Os componcntcs das histdrias 
de vida c seu significado ecoldgico foram tambdm dcscritos: 
tamanho, taxa de dcscnvolvimcnto 3 semelparidade ou itero- 
paridadc* numcro c tamanho da ninhada, c algumas medidas 
compostas - aloca^do reprodutiva c cspccialmente valor rc- 
produtivo. 

Os trade-offs sHo centrais para se entender a cvolu^So da 
histdria de vida, embora sc jam diffccis de se observar na natu¬ 
res. Os trade-offs mais importantes sSo aquelcs que rcvelam 
um aparente “custo da reprodu^o” {CR) em termos de dc- 
cfcscimo no valor reprodutivo residual. Outro entre o numc¬ 
ro e o fitness individual da prole. 

Para orientar a questdo sc hi padrdes ligando tipos espe- 
cfficos de histdrias de vida a tipos especfficos de lidbitats^ sdo 
intro duiidos os conceitos de con juntos de op^dcs c nfveis de 
fitness } levando a uma classifica^So gcral comparativa de hdbi- 
tats. Entdo 3 revelou-se um padrSo da aloca^o reprodutiva e 
do seu tempo de ocorrcncia, otimixando o tamanlio e o numero 
da prole. O conceito de sclo^o r c K foi apresentado, com suas 
limitagoes c evid&idas. Tambem foi cxplicado que os padr5es na 
plasticidadc fcnotfpica das histdrias de vida podem igualmente 
ser governados pda sclc^lo natural. 

Finalmentc 3 foram discutidos os efeitos das rcstrigoes fi- 
logcndticas e alom^tricas na cvolu^o das histdrias de vida - 
em especial o efeito do tamanho - concluindo-se que ainda 
pcrmanecc um desafio relation ar as histdrias de vida com os 
hdbitats no qua! estas evoluem. 


Capita lo 5 

Competigao Intra-Especifica 



5.1 Introdugao 

Os organismos crcsccm, se rcproduxcm e morrem (Capftulo 4). 
Elcs slo afetados pdas condi^ocs cm que vivcm (Capftulo 2) e 
pelos recurs os que obt£m (Capftulo 3), por^m nenhum orga- 
nismo vivc isokdo. Todos dcs, pelos men os cm parte dc suas 
vidas, s&o membros dc uma populate composta de indivf- 
duos da sua prbpria espdeie. 

Os indivfduos da mesma espd- 
uma definite de cic t£m nceessidadcs muito semdhan- 

tes para sob reviver, crcscer e sc repro 
duxir, mas a demanda combinada que 
elcs t£m por um rccurso podc cxccdcr a sua oferta imediata. 
Os indivfduos competent entSo pclo rccurso, nilo sendo sur- 
presa que pelo mcnos alguus fleam privados dele. Este capftu¬ 
lo trata da naturexa dc tal compcti^o intra-especffica, scus 
efcitos sobre os indivfduos compctidorcs c sobre as suas popu¬ 
lates. Inidamos com uma definite* de trabalho: “compcti- 
910 6 uma intcrato entre indivfduos, provocada por uma ne- 
ccssidadc comum dc um rccurso c que leva & reduce da so- 
breviv&nria, crcscimcnto c/ou reprodu^o dc pclo mcnos al- 
guns dos indivfduos compctidorcs cnvolvidos”. Podemos ago¬ 
ra examinar mais detidamente a competito. 

Inicialmcntc, considcrcmos uma comunidade hipotdi- 
ca simples: uma populate bem-succdida dc gafanhotos (to- 
dos da mesma csp^cic) sc alimentando cm um campo de ervas 
(tambdn dc uma s 6 cspdcic). Para provcr-sc de cncrgia c ma¬ 
teria ncccssirias ao crcscimcnto e a reprodu^Oj os gafanhotos 
co mem ervas, mas para cncontrd-las c eonsumi-las, elcs prcci- 
sam usar cncrgia. Qualquer gafanhoto pode cstar cm um lu- 
gar do campo ondc niao haja ervas porque outro gafanhoto jd 
as corncu. O gafanhoto prccisa entao sc dcslocar c gas tar mais 
cncrgia, antes dc conseguir alimentar-se. Quanto mais gafa¬ 
nhotos houver, mais frequentemente isso ocorrcrd. Um au- 
mento no gas to de cncrgia c um decrdscimo na taxa dc inges- 
tdo dc alimento podem diminuir as chances dc sobreviv£ncia 
do gafanhoto c a quantidade de cncrgia disponfvel para o de- 
senvoivimento c a reproduto. A sobrevivSneia e a reprodu- 


determinam a contribuito do gafanhoto para a gcragdo 
scguintc. Portanto, quanto mais compctidorcs intra-espeeffl¬ 
ees por alimento um gafanhoto tiver, provavclmcnte sua con- 
tribuiqdo serd mcnor. 

No que dix respeito d erva, uma plintula isolada cm solo 
fertil pode ter uma chance grande de sobreviver atd atingir a 
maturidadc reprodutiva. £ provdve! que cl a cxiba um extenso 
crcscimcnto modular c, como conscqu£ncia, produxa um gran¬ 
de niimero dc sementes. No entanto, i provdvcl uma piIntula 
que esteja rodcada por vixinhas muito prdximas (faxendo som- 
bra com suas folhas c rctirando dgua c nutrientes do solo com 
suas rakes) nlo sobreviva e, ease o consiga, ccrtamente for¬ 
mat! poueos mddulos c produxirl poucas sementes. 

Podemos perceber imediatamente que o cfeito final da 
compctito sobre um indivfduo 6 uma redu^do da sua contri- 
bui^o d gcrai^do scguintc, cm comparand com o que acontc- 
ccria sc ndo houvesse compctidorcs. A competite intra-espe- 
cffica leva a uma diminuigdo das taxas dc incorporate de rc- 
cursos por indivfduo e, assim, a uma dlminult® das taxas de 
crcscimcnto ou dcscnvolvimcnto individual, ou talvex a um 
dccrdsdmo das quantidades de reservas armazenadas ou a um 
aumento dos riscos de predate. Isso, por sua vex, pode acarretar 
um dccrdscimo da sobrcviv£ncia c/ou da fccundidade, que juntas 
determinam o rendimento reprodutivo dc um indivfduo. 

5.1.1 Exploragao e interferencia 

Em muitos casos, os indivfduos com- ejt p 
petidores nlo interagem dirctamentc 

uns com os outros. Em vex disso, elcs respondent ao nfvel de 
um rccurso, que diminui dcvido a presen^a c atividadc dc 
outros indivfduos. Os gafanhotos mcncionados slo um exem- 
plo. De mancira andloga, uma planta hcrbdcca compctidora 6 
afetada adversamente pela presen^a de plantas vixinhas, pois a 
xona da qual da exttai os rccursos (lux, %ua, nutrientes) foi 
sobreposta pdas w zonas de esgotamento dc rccursos” das plan- 
tas vixinhas; isso torna mais diffcil a extrate daqucles recur- 
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sos. Em tais casos, a compctiifSo podc scr dcscrita. como explo- 
ragdo, cm que cada individuo 6 afctado pcia quantidade de 
rccurso que pcrmanece apds cstc ter sido cxplorado pclos de- 
mais. Portanto, a explorado s6 podc ocorrcr sc o rccurso cm 
questio sc encontra cm quantidadcs limitadas. 

Em muitos outros casos, a com- 

intprTPrpnriJ^ 

ped^Sb toma a forma dc interferencia. 
Aqui, os indivfduos interagem dirctamentc uns com os ou¬ 
tros, c um indiyiduo de fato impedird que outro explore os 
reeursos dentro dc uma porfdo do hdbitat. Essa situa^io 6 ob- 
seryada, por cxcmplo, entre animais que defendem scus terri- 
tdrios (ver Se^So 5.11) c entre animals s^sseis c plantas que 
vivcm cm cost6es rochosos. A present de uma craca sob re 
uma rocha impede que outra craca. ocupc a mesma posi^io, 
mesmo que o aJimcnto ucssc local cxceda as demandas dc vd- 
rias cracas. Em tais casos, o espago podc scr considerado um 
rccurso cm quantidadcs limitadas. Outro tipo dc compcti^ao 
de intcrfer£ncia ocorrc quando, por cxcmplo, dois cervos-vcr- 
mclhos machos lutam por accsso a um hardm de f£mcas. Qual- 
quer um dos machos poderia prontamentc acasalar com todas 
as f£meas, mas cles ndo conseguem faz£-lo porque os acasala- 
mentos sdo limitados ao “proprietdrio” do hardm. 

Assim, a compctiqdo mediante intcrfer^ncia podc 
ocorrcr por um rccurso de valor real (p. ex., pelo espaqo 
para uma craca sobre um costdo rochoso). Nessc caso, a 
intcrfcr£ncia 6 acompanhada por um ccrto grau dc cxplo- 
raqdo ou por um rccurso substitute (um territdrio ou a posse 
dc um hardm), que 6 valioso somentc porque permite o 
acesso a um rccurso real (alimcnto ou f£mcas). Com a cx- 
plora^do, a intensidadc dc compctiqdo 6 muito ligada ao 
nfvcl dc reeursos presences e ncccssdrios, mas com a intcr- 
£cr£ncia, a intensidadc podc scr alta, mesmo quando o ni- 
vel dos reeursos reals ndo 6 limitante. 


Na prdtica, muitos cxcmplos dc compcti^Lo inclucm pro- 
vavclmentc elementos tanto dc explorajao quanto dc interferon- 
da. Por cxcmplo, os adultos do besouro-das-cavcmas {Neaphea- 
naps teUkampfi ), cm Great Onyx Cave, Kentucky, compctcm cn- 
tre si, mas com nenhuma outra espdeie, e tOm sd um dpo de 
alimcnto - os ovos de grilo, que cles obtem fazendo cscava^Ses 
no dido arenoso da cavcrna. Por um lado, cles sofrem indircta- 
mentc os efeitos da cxplora^do: os besouros reduzem a densidade 
do scu rccurso (ovos dc grilo) c tOm uma fccundidade marcada- 
mentc menor, quando a disponibilidade do rccurso 6 baixa (Figura 
5.1a). Porem, clcs sofrem dirctamentc os efeitos da interfcrOncia: 
cm densidadcs mais altas, os besouros lutam mais, forrageiam 
menos, cavam covas mais superficial e cm menor quantidade, 
ak-m de comcrcm mcnos ovos do que scria esperado com apenas 
o alimcnto como fator limitante (Figura 5.1b). 

5.1.2 Competi 9 ao unilateral 

Indcpcndcntcmcntc de compctircm por exploragdo ou inter- 
fcr£ncia, os indivfduos dc uma cspdcic possuem muitas carac- 
terfsticas fundamentals cm comum, usando reeursos similarcs 
c rcagindo ds condigoes dc maneira muito parecida. Entretan- 
to, a compcti^do intra-cspcdfica podc scr bastante unilateral: 
uma pi in tula prccocc c robusta fard sombra a uma pi in tula 
tardia c atrofiada; na praia, um briozodrio dc mais idade e 
maior cresccrd por cima dc um mais jovcm e menor. A Figura 

5.2 apresenta um cxcmplo. A sobreviv£ncia durante o inverno 
dc crias do cervo-vermelho, na popula^do com reeursos limi¬ 
tados da ilha dc Rhum, Escdcia (ver Capftulo 4), declinou 
nitidamente d medida que a populate sc tornou mais aden- 
sada, mas aquclas com maior probabilidade de morrer cram as 
que nasccram menores. Portanto, o efeito final da compctigdo 


(a) (b) 




FIGURA 5.1 Competi^ao intra-especifica entre besouros-das-cavemas {Nsaphsonops tellkampfi). (a) Exploragao. Afecundidade dos besou¬ 
ros esta srgnificativamente correlacronada {/ - 0,86) com a feeundtdade dos grilos (por sr sd, uma boa medida da disporsibilidade de ovos de 
grilo - o aiimento dos besouros). Os prbprios besouros reduzem a densidade de ovos de grilo. Em experimentos com 10 ovos de grilo, a 
medida que a densidade de besouros aumentava de 1 para 2 para 4, eles cavavam covas mais superficiais e em menor quantidade na busca 
do seu aiimento; em ultima an^lise, comiam muito menos ( P< 0,001, em cada caso), embora 10 ovos de grilo fossem suficientes para saciar 
atodos. As madias e os desvios-padrao sao indicados em cada caso (segundo Griffith e Poulson, 1993). 
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FIGURA 5.2 Os cervos-venm ethos menores, 
ao nascerem, t£m me nor probabilidade do 
sobreviver ao invemo quando, em rntensicfa- 
des mais aitas, a sobrevivincia declina (&e- 
gun do Glutton-Brock et a/., 1987). 


esti longe dc ser igual para todos os indivfduos. Os compcti- 
dorcs fracos contribuirlo pouco para a prdxima geraqio ou 
nao contribuir^o cm absolute. Os competidores fortes podem 
ter uma contribuigao apenas infimamente afetada. 

Por fim 3 observe que o passive! efeito da competig&o in- 
tra-cspccifica sob re quaiquer mdivfduo 6 maior quanto mais 
competidores houver. Por isso, dk-se que os efeitos da compc- 
ti£io intra-cspccffica siio dependentes da densidadc. A seguir 3 
examinaremos mais dctalliadamcntc os efeitos da competiglo 
intra-espccifica dependentes da densidade sobre a mortalida- 
dc, a natalidadc c o crcscimcnto. 

5.2 Competigao intra-especifica e mortalidade e 
fecundidade dependentes da densidade 

A Figura 5.3 mostra o padrSo dc mortalidade do besouro-da- 
farinha (TriboUum amfusum) 3 cm coortcs criadas com densi- 
dades diferentes. Um numcro conheddo dc ovos foi colocado 
cm tubos dc vidro com 0,5 g de uma mistura de farinha de 
trigo c ievedura, sendo registrados os indivfduos sobreviventes 
que sc tornaram aduitos cm cada tubo. Os mesmos dados fo- 
ram expressos de tr£s modes, c em cada caso a curva rcsultan- 
tc foi dividida cm tfes rcgiScs. A Figura 5.3a dcscrcve a rcla- 
g&o entre a densidade e a taxa de mortalidade per capita - 
literalmente, a taxa de mortalidade “por cabcga” 3 isto d 3 a pro- 
babilidadc de um individuo morrer ou a proporgio dos que 
morreram entre os estigios de ovo c adulto. A Figura 5.3b 
dcscrcve como mudou, com a densidade, o numero dc indivi- 
duos mortos antes do cstigio adulto, e a Figura 5.3c dcscrcve 
a rdagSo entre a densidade c o numcro de sobreviventes. 


Ao longo da rcgko 1 (densidade baixa), a taxa dc morta- 
lidade permaneceu const ante i medida que aumentava a den- 
sidade (Figura 5.3a). Os ntimeros de indivfduos mortos c so- 
breviventes aumentaram (Figura 5.3b, c) (o que nlo 6 surpre- 
sa 3 pois o numero “disponfveT para morrer e sobreviver au- 
mentou), mas a proporg&o dos indivfduos morib undos per- 
manecia a mcsma 3 o que explica as linlias rctas na regi&o 1 da 
Figura 5.3b 3 c. A mortalidade ncssa rcgi&o & rkdependente da 
densidade. Os individuos morreram, mas a chance de um so- 
brevivente chcgar i idadc adulta nio variou ness a densidade 
inicial. A julgar por isso, nHo liouvc compcti^o intra-espeef- 
fica entre os besouros nessas densidades. Tais mortes indepen- 
dentes da densidadc afetam a populate, seja qual for a sua 
densidade, c representarn a linha bisica que toda mortalidade 
dcpcndentc da densidadc deveria superar. 

Na rcgiHo 2, a taxa de mortalida¬ 
de aumentou com a densidadc (Figura 
, - , i i-j a j subcompensadora 

5 .3a): houve uma mortalidade depen- da densidade 

dente da densidade. O numero de mor¬ 
tes continuou aumentando com a densidadc, pofem mais rapi- 
damente do que na regiSo 1 (Figura 5.3b). O mimero dc sobrcvi- 
ventes tambdm continuou crescendo, mas com mcnor rapidra 
do que na rcgko 1 (Figura 5.3c). Assim, nesta rcgko, o aumento 
da densidadc dos ovos continuou a levar a um aumento do mi- 
mcro total dc aduitos sobreviventes. A taxa de mortalidade crcs- 
ccu 3 mas cla “subeompensou” os aumentos da densidadc. 

Na regime 3 3 a compctiqSo in¬ 
tra-especifica foi ainda mais inten- 

A r j j , sobrerompensadora 

sa. A taxa de mortalidade cresecnte 

“sobrccompcnsou” quaiquer aumen¬ 
to da densidadc, isto d, nessa rcgiiio, quanto mais ovos ha- 
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FIGURA S.3 Mortalidade dependents da densrdade no besouro-da-farinha {Tribotium confusuni ), e seu efeito sobre (a) a taxa ds moitalrdade, 
(b) o numero de individuos que morrem e (c) o numero de individuos qye sobrevivem. Na regiao 1, a mortalidade e independente da densidade; 
na regiao 2, uma mortalrdade depends nte da densrdade do tipo subcompensador; n a regiao 3, ha urn a mortalidade dependents da densida¬ 
de do tipo sobrecompensador (segundo Bellows, 1981). 


via* mcnos adultos sobrcvivcram: utn aumento do niimcro 
initial dc ovos conduiriu a. um aumento proporcional ainda 
maior da taxa dc mortalidade. Portanto, sc as dcnsidadcs 
fosse m aumentadas, haveria tub os sem sobreviventes: os be- 
souros cm desenvoivimento tcriam comido to do o alimcn- 
to disponivcl, antes que qualquer nm deles pudesse alcan- 

A Figura 5.4 mostra nma situa- 
g£o um pouco diferente. Ela ilustra 
a relaq^o cut re densidade c mortali- 
dade de trutas jovens. Em dcnsida¬ 
dcs mais baixas, houve depcnd£ncia 
snbeompensadora da densidade, mas cm dcnsidadcs mais 
altas, a mortalidade nunca sobrecompcnsou. De forma mais 
prccisa, ela compcnsou com exatid^o qualquer aumento da 



FIGURA 5.4 Efeito dependente da densidade exatamente compensa- 
dor: o numero de alevinos de truta sobreviventes d independente da 
densidade initial em densidades mais altas (segundo Le Cren, 1973). 


densidade: todo aumento do niimcro dc alevinos foi corn- 
pens ado por um aumento equivalcntc da taxa dc mortal i- 
dade. Portanto, o numero de sobreviventes sc aproximou e 
sc manteve cm um nfvcl constante, indcpcndcntcmentc da 
densidade inicial. 

Os padrdes dc fecundidadc de¬ 
pendent da densidade que resultant esp^fica'e 
da competigiio intra-cspccffica sSo, cm feciindidade 
certo sentido, uma imagem-espelho 
daqucles obtidos para a mortalidade (Figura 5.5). Entretanto, 
no caso da fertilidade, a taxa de mortalidade per capita cai k 
medida que a compcti^So sc intensifica. Quando as taxas es- 
t^o baixas o bastante, a taxa de natalidade podc scr indepen¬ 
dente da densidade (Figura 5.5a* densidades mais baixas). 
Pordm, i medida que a densidade aumenta e os efcitos da com- 
pctig&o intra-cspccffica sc torn am evidentes, a taxa dc natali- 
dadc mostra inicialmcnte uma depend£ncia subcompcnsado- 
ra da densidade (Figura 5.5 a, densidades mais altas), c logo 
pode exibir uma dependenda exatamente compensadora (Fi¬ 
gura 5.5b, Figura 5.5c, densidades mais baixas) ou sobrecom- 
pensadora com relaq£o k densidade (Figura 5.5c, densidades 
mais altas). 

Desse modo, para resumir, sem considerar as varia- 
qoes em sobrecompcnsag£o ou subcompcnsagiio, o ponto 
csscnciai 6 simples: cm densidades apropriadas, a compcti- 
qio intra-cspccffica pode condudr k mortalidade c/ou fe- 
cundidadc depen dente da densidade, o que indica que a 
taxa de mortalidade crcscc e/ou a taxa dc natalidade dc- 
cresce k medida que a densidade aumenta. Portanto, sem- 
pre que hi. competiqSo intra-cspccffica; scu efeito, seja na 
sobrevivencia, na fecundidadc ou em uma combinaq&o das 
duas, 6 depen dente da densidade. No entanto, como mos- 
traremos cm outros capftulos, cxistem outros processes, 
al^m da compctiqSo intra-espedfica, que tarnbdm cxerccm 
efcitos depen dentes da densidade. 


gar o estdgio adulto. 

dependenda da 
densidade 
exatamente 
compensadora 
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FIGURA 5.5 (a) A fecundrdade (sementes por 
planta) de Vuipia fasciculate, uma esp£de 
anual de dun as, e constants em densidades 
mais baixas (dependent;! a da densidade, k 
esquetda). Entretanto, em densidades mais 
altas, a fecundidade declina, mas de forma 
subcompensadora, de tal modo que o name* 
ro total de sementes continua a crescer (a 
direita) (segundo Watkinson e Harper, 1978). 
(b) A fecundrdade (ovos por ataque) no be- 
souro-do-pinheiro [Dendroctonus frontalis), 
em East Texas, declina com acrescente den* 
sidade de ataque, da modo a compensar mais 
ou me nos exatamente os aumantos de den¬ 
sidade: o numero total de ovos produzidos for 
carca da 100 por 100 cm 2 , independentemen* 
te da densidade da ataque sob re a amplitude 
observada {• = 1992; • - 1993) [segundo 
Reeve et aL t 1998). (c) Quando o crustaceo 
planctdnioo Daphnia magna foi infectado com 
numaros variaveis da esporos da bacteria 
Pasteuria ramosa, o numaro total de esporos 
produzidos por fiospadeiro na prdxima gera* 
gao foi inde pendente da den sidade (exata- 
mente compansadora), em densidades mais 
baixas, mas declinou com densidade creseen* 
te (sobrecompansagao), em densidades mais 
altas. OsarroS'padrao sao mostrados (segun* 
do Ebert ef aL, £000). 


5.3 Densidade ou adensamento? 

A intensidade da competiqSo intra-cspcdfica experimentada 
por um indivfduo nSo 6 vcrdadciramentc detcrminada pcla 
densidade de toda a populate. O efeito sobre um indivfduo 6 
determinado mais pelo grau de adensamento ou inibi^&o cxcr- 
eido por scus vizinhos imediatos. 

Uma maneira de enfatizar esse aspccto 6 rcconhecer que, 
na realidade* cxistem ao mcnos tr£s significados diferentes de 
“densidade** {ver Lewontin e Levins* 1989* ondc podem ser 
encontrados detalhes de cdlculos e termos). Considers uma 
populate de insetos* distribufda sobre uma populate de plan- 
tas das quais eles se alimentam. Esse 6 um cxemplo tfpico de 
um fendmeno quasc gcrai - uma populate {de insetos* ncssc 
caso) scndo distribuida em diferentes manchas de um rccurso 
{as plantas). Em gcral* a densidade scria catculada como o nti- 
mero de insetos (suponhamos 1.000) dividido pelo numero 
de plantas {suponhamos 100)* ou seja* 10 insetos por planta. 
Esse valor* que cm geral chamarfamos apenas de “densidade”* 
na realidade 6 a “densidade ponderada pelo recurso”, Entre¬ 
tanto* ele proporcionaria uma medida preeisa da intensidade 
de compctlgio sofrida pclos insetos (o grau de adensamento) 
somentc sc existissem exatamentc 10 insetos sobre cada plan¬ 
ta c as plantas tivessem o mesmo tamanho. 

Suponha* por outro lado* que 10 plantas sustentam 91 
insetos cada uma* e as rcstantes 90 apenas um inseto. A densi¬ 
dade ponderada pelo rccurso continuaria scndo de 10 insetos 
por planta. Por£m* a densidade mddia experimentada pclos 


tr£s significados 
de densidade 


insetos scria 82*9 insetos por planta. 

Is to 6, somam-se as densidades experi- 
men tad as por cada um dos insetos 

(91+91+91...+ 1+1) e sc divide pelo ndmero total de insetos. 
Esta 6 a “densidade ponderada pelo organismo*** que claramcnte 
proporciona uma medida muito mais satisfatdria da intensida- 
de de compctiglo que provavelmente sofrem os insetos. 

No entanto* permanecc a outra qucstSo da densidade 
m^dia de insetos experimentada pelas plantas. Essa* que pode 
scr referida como “press So de cxploraglo”* resulta scr de 1*1 
inseto por planta* refletindo o fato de que a maioria das plan- 
tas sustenta apenas um inseto. 

Qual d* entio* a densidade do inseto? Evidcntcmcntc* isso 
depende da perspectiva pcla qual a resposta 6 considcrada - a do 
inseto ou a da planta -* mas qualquer que seja a vis&o* a prdtica 
habitual de calcular a densidade ponderada pelo rccurso e deno- 
mini-la “densidade** parecc muito suspeita. A difcrenga entre a 
densidade ponderada pelo rccurso e a densidade ponderada pelo 
organ is mo 6 ilustrada na Tabela 5.1* para populates human as 
de virios cstados dos EUA (onde o “rccurso** 6 simplesmente a 
irea de terra). As densidades pondcradas pelos organismos sao 
muito maiorcs {mas algo inuteis) do que as habituais densidades 
pondcradas pelos rccursos* pois a maioria das pessoas vive aden- 
sada em cidadcs {Lewontin c Levins* 1989). 

As dificuldadcs em confiar na densidade para caracte- 
rizar a intensidade potencial de competiqao intra-espccifi- 
ca sio especial mente intensas com os organismos sdsscis c 
modularcs* pois* scndo fixos* eles competcm quase exclusi- 
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TABELA 5.1 Gomparagao das densidades ponderadas pefo recurso 
e pelo organismo, de einco estados dos EUA, com base no censo de 
I960, am qua as 'Ynanchas da recursos" sao os con dados dentro de 
cad a estado (segue do Lewontin e Levins, 1989). 


Estado 

Densidade ponderada 
peto recurso (knr 2 ) 

Densidade ponderada 
pelo organismo (km- 2 ) 

Colorado 

44 

6.252 

Missouri 

159 

6.525 

New York 

896 

48.714 

Utah 

26 

684 

Virginia 

207 

13.824 


vamcntc com sens vizinhos mais imcdiatos e, scndo modu- 
lares, a compctigiio 6 dirigida principalmcntc aos mddulos 
mais prdximos de tais vizinhos. Assim, por exempioj quan- 
do indivfduos de b^tula pratcada {Betuht penduld ), crescent 
cm pequenos grupos, os lados das drvorcs que contatam 
com os vizinhos apresentam uma taxa de “natalidade” de 
gemas mais baixa c uma taxa de mortalidadc mais alta (ver 
Seglo 4.2). No cntantOj nos lados das mesmas drvores sem 


contato com vizinhos, a taxa de natalidade das gemas £ mais 
alta, a taxa de mortalidadc, mais baixa, os ramos tornam-se 
mais longos e a forma se aproxima ^ de uma drvore cres¬ 
cendo em espago aberto (Figura 5.6). Os mddulos distin- 
tos exp crime ntam intensidades diferentes de competig&o, 
de mo do que destacar a densidade na qual um indivfduo 
cstd crescendo scria fora de propdsito. 

Portanto, sc jam mdveis ou sds- 
scisj os organismos diferentes encon- 
tram ou sofrem com um mimero va- 
ridvel de comp cti do res. A densida¬ 
de, em especial a densidade pondc- 
rada pelo recurso, 6 uma abstrag&o 
que sc aplica i tot alidade da populaglio, mas que nlio devc 
scr aplicada a nenhum dos indivfduos que a constitucm. 
Entrctanto, a densidade pode muitas vezes scr a mancira 
mais convenicnte de expressar o grau de adensamento dos 
indivfduos - c esta 6 ccrtamentc a mancira habitual de cx- 
pressao. 


densidade: uma 
expressao 
conveniente de 
adensamento 



FIGURA 5.6 Produgao relative m£di a de ge- 
mas (gemas novas por gema existente) de 
individuos de betuta prateada ( Betufa pen- 
duia) expressa (a) como produgao bruta e 
(to) como produgao Ifquida de gemas (nas- 
cimentos menos mortes), em diferentes zo¬ 
nes de interferences. As zones estao as- 
sim simbolizadas; • - interferSncia alta; 
i s media; O - baixa. As banas represen- 
tam os erros-padrao (segundo Jones e Har¬ 
per, 1987). 
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5.4 Competi^ao intra-especifica e regulagao 
do tamanho populacional 

Existent portanto, padrocs tipicos quanto aos efcitos da com- 
petigao intra-cspcdfica na natalidade e na mortalidadc (ver 
Figuras 5.3 a 5.5).. Esses padroes generalizados estSo resumi- 
dos nas Figuras 5.7 e 5.8. 


5.4.1 Capacidades de suporte 

A Figura 5.7a-c rcitera. o fato dc quo, & medida que a densidade 
aumenta, a taxa. de natalidade per capita por fim diminui, e a taxa 
dc mortalidadc per capita por fim sc eleva. Em conseqii£nria } 
deve haver uma densidade cm que cssas curvas sc enmm. Com 
densidadcs inferiores a cste valor, a taxa dc natalidade supera a 


fa) 



fbl 




FIG UR A 5.7 As taxas de natalidade e mor- 
talidade dependentes da densidade levam a 
regulagao do tamanho populacional. Quan- 
do ambas as taxas dependent da densidade 
(a), ou quando ape nas uma delas mostra 
comportamento de dependenefa (b, c), suas 
curvas se cruzam. A densidade em que es- 
Sas curvas se cruzam d denominada capa- 
cidade de suporte {K). Abaixo deste valor, a 
populagao aumenta, acima dele, a popula- 
gao dimrnui: Ke um equilibria estavel. Estas 
figuras, entretanto, representam uma carica- 
tura da reaiidade. Uma situagao mais prbxi- 
ma da realidade e aquela mostrada em (d), 
na qual, em relagao a densidade, a taxa de 
mortalidade aumenta, e a de natalidade, di- 
minur. Portanto, e possivel que as duas ta¬ 
xas se equilibrem nao so a uma densidade 
umica, mas tarnbdm a uma gama ampla de 
densidades, na diregao da qual tendem a se 
mover as outras densidades, 


(a) 



(b) fc) 




FIGURA 5.8 Alguns aspectos gerais da competigao intra-especifica. (a) Efeitos depen dentes da densidade sobre o numero de mortos e o 
numero de nascimentos em uma populagao; o recrutamento liqurdo d "nascimentos menos mortos", Portanto, como d mostrado em (b), o efeito 
dependente da densidade da competigao intra-especsfica sobre o recrutamento Ifquido d uma curva convexa ou em forma de "in", (c) Populagao 
aumentando de tamanho sob a influencra das re I ago es em (a) e (b). Cada seta representa a mudanga no tamanho populacional durante um 
Entervalo de tempo. A mudanga (isto 4, o recrutamento Ifquido) d pequena quando a densidade e baixa (isto e, quando os tamanhos populacio- 
nais sao pequenos; de A a B, de B a C) e quando se acha proximo a capacidade de suporte {de I a J, de J a K) e d grande em densidades 
intemnedi dries (de E a F). O resultado d uma curva em forma de "S' 1 ou pad nao sigmoidal de aumento populacional que se aproxima da 
capacidade de suporte,. 
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taxa de mortalida.dc, c a. populafSo aumenta dc tamanho. Com 
densidades supcriorcs ao ponto dc intcrsegfio, a taxa dc mortali- 
dadc 6 superior a. dc natalidadc, c a popular dcclina.. Na densi¬ 
dade dc intcrseflo, as duas taxas sSo iguais e nao ha altcraf&o 
Ifquida no tamanho da populaf3o. Portanto, csta densidade rc- 
presenta um cquilfbrio estdvel, do qua! todas as outras densidades 
tcndcrio a sc aproximar. Em outras palavras, ao atuar sobre as 
taxas dc natalidadc c mortalidadc, a compcd^o intra-cspcdfica 
podc regular as populates atd uma densidade cstivcl, cm que a 
taxa dc natalidadc ^ igual k de mortalidade. Esta densidade i co- 
nhecida como capaddade. de suporte da populafSo e d habitual- 
mente representada por A"(Figura 5.7). Elad denominada capaci- 
dadc dc suportc porque representa o tamanlio da populagSo que 
os recursos do ambiente podem cxatamcnte mantcr (“suportar”), 
sem uma. tendenda dc aumento on redugSo. 

Entretanto, ainda que as popula- 
foes hipot^ticas representadas pclos grd- 
ficos como os da Figura 5.7a-c possam 
scr caracterkadas por uma capacidade 
de suportc simples, isso n^o acontece 
com uma verdadeira populate natural. Existem flutuafoes am- 
bientais imprevisfveis; os individuos sao afetados por indmeros 
fatorcs, um dos quais 6 a competif&o intra-espcdfica; e os recur- 
sos nSo s6 afetam a densidade, mas tambtfm respondem a cla. 


as populates 
reals carecem de 
capacidades de 
suporte simples 


Portanto, a situafSo d provavclmcnte mais prdxima aqucla repre¬ 
sent tada na Figura 5.7d. A compctifSo intra-csperffica nao man- 
tdm as populates naturais cm um nfvcl prcvisivcl c imutdvcl {a 
capacidade dc suportc), mas cla podc atuar sobre uma gama mui- 
to ampla de densidades iniciais, levd-las a uma gama muito mais 
rcstrita dc densidades finais c, por isso, temdc a mantcr a densida¬ 
de dentro dc certos limites. Nessc sentido, cm gcral sc diz que a 
competifao intra-cspcdfica 6 capaz dc regular o tamanho das 
populates. A Figura 5.9, por excmplo, apresenta as flutuafoes 
intra c intcranuais cm populates da truta marrom (Salmo truttd) 
c do gafanlioto {Charthippus hrummd ). Nesses excmplos, nSo hi 
capacidadcs de suportc simples, mas observant-sc nftidas tendon- 
cias para que a densidade “final” de cada ano (“niimero dc indivf- 
duos nos finais dc vct&o”, no primeiro caso; “adultos”, no segun- 
do caso) seja rclativamcntc oonstante, apesar das grandes flutua- 
f6cs da densidade dentro dc cada ano e do 6bvio potcnciaf dc 
crescimcnto dc arnbas as populafocs. 

Dc fato, o conccito de uma populate cstabelccida cm 
uma capacidade dc suportc cstdvel, mesmo cm populates 
hipot&icas, s 6 6 relcvantc para s imagoes cm que a depend^n- 
cia da densidade nlo 6 fortemente sobrccompensadora. Ondc 
cxistc sobrecompensaflio* podem rcsultar ciclos ou mesmo 
mu dan fas cadticas no tamanho da populaflo. Mais tarde, 
voltarcmos a esse ponto (ver ScfSo 5.8). 



FIGURA 5.9 Regulagao da populagao na 
prat lea. (a) Truta marrom :1 Salmo trutta , em 
um riacho do Lake District, Inglaterra. A - 
numero de individuos nos comegos de ve- 
rao, incluindo os rocem-saidos dos ovos^ O 
- numero de individuos nos finais de verao. 
Observe a diferenga nas escalas verticals 
(seguindo Elliott, 1984). (b) O gafanhoto 
(Choftbippus brunneus), no sul da Inglaterra. 
• - ovos; 4 - n inf as; O - adultos. Observe 
a escala logarltmica [segundo Richards e 
Waloff, 1954), IMao existem capacidades de 
suporte condusivas, mas as densidades “fi¬ 
nais'' de cada ano ("finais de verao" 1 e ‘adul- 
tos") sao relativamente constantes, apesar 
das grandes flutuagoes intra-anuais, 
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5.4.2 Curvas de recrutamento liquido 

lima vis So gcral alternativa dc competigao intra-especffica 6 
mostrada na. Figura 5.8a, quc trata mais dc mimeros do quc 
dc taxas. A difcrcnga entre as duas curvas (“nascimcntos me¬ 
nus mortes” ou “recrutamento Ifquido”) 6 o niimero Ifquido 
dc indivfduos adicionais cspcrados na populagio durante o 
cstigio apropriado ou ao longo dc um intervalo dc tempo. 
Devido is formas das curvas dc natalida.de c mortalida.de, o 
niimero Ifquido dc indivfduos adicionais i pequeno nas den- 
sidades mais baixas, aumenta i medida quc a densidade sc 
eleva, dcclina novamente ao aproximar-se da capacidadc dc 
suporte c depois fica negative (mais mortes do quc nascimcn¬ 
tos) , quando a densidade iniciaJ 6 superior a K (Figura 5.8b). 
Portanto, o recrutamento total para uma populaglo 6 peque¬ 
no quando cxistcm poucos indivfduos disponfveis para repro¬ 
duce e tambdm quando a compedgao intra-cspccffica 6 in- 
tensa. Elc afeanga um pico, isto 6, a populaglo aumenta mais 
rapidamente cm tamanho cm uma densidade intermediaria. 

A natureza exata da rclag&o cntre 
a taxa Ifquida dc recrutamento dc uma. 
populag&o c sua densidade varia com a 
biologia dctalhada da cspdcic cm ques- 
tlo (p. ex., a truta, os trevos, o arenque e 
as balcias da Figura 5.10a-d). Al&n dis- 
so, uma vcl quc o recrutamento 6 afotado por multiples fatotes, 
os dados raramente sc prestam com exatidSo a uma unica curva. 
No entanto, cm cada caso na Figura 5.10, 6 evidentr uma curva 
cm forma dc domo (convexa). Isso reflete a natureza gcral dos 
nascimcntos e mortes dependents da densidade, sempte quc lid 
competig&o intra-especffica. Observe tambdm que uma dclas 


(Figura 5.1 Ob) 6 modular: da descrevc a reiagao cntre o ftidicc dc 
diea foliar (IAF) dc uma populagdo vegetal (a drea foliar total por 
unidadc dc drea do solo) c a taxa dc crescimento da populagao 
(nascimcnto modular me nos mortc modular). A taxa dc ere sei¬ 
ne nto 6 baixa quando cxistcm poucas folhas, alcanga o mdximo 
para um 1AF intermedidrio c diminui novamente com um IAF 
alto, quando hd muito sobreamento miituo c comperigdo, po- 
dendo as folhas estarem consumindo mais na respiragdo do quc 
contribuindo por mcio da fotossfntesc. 

5.4.3 Curvas de crescimento sigmoidal 

As curvas do tipo mostrado na Figura 5.8a c b tambem po- 
dem ser usadas para sugerir o padrlo pclo qua! uma popula- 
gdo podcria aumentar a partir dc um tamanho iniciaJ muito 
pequeno (p. ex., quando uma esptfoie coloniza uma drea pre- 
viamentc dcsocupada). Isso 6 ilustrado na Figura 5.8c. Imagi¬ 
ne uma populagdo pequena, bem abaixo da capacidadc dc su- 
portc do scu ambiente (ponto A). Uma vcz quc a populagdo 6 
pequena, durante um intervalo de tempo cl a pouco aumenta 
dc tamanho e apenas alcanga o ponto B. No entanto, agora, 
por ser maior, el a aumenta dc tamanho mais rapidamente 
durante o intervalo dc tempo seguinte (atd o ponto C) e ainda 
com mais rapidez durante o prdximo (afo o ponto D). Esse 
processo continua atd que a populagdo supcrc o pico dc sua 
curva dc recrutamento liquido (Figura 5.8b). Depois disso, 
cm cada intervalo de tempo, a populagdo aumenta cada vcz 
men os, atd alcangar sua capacidadc dc suporte (K), c o au- 
mento dc tamanho cess a complctamcntc. Por isso, podc-se 
esperar quc a populagdo siga uma curva cm forma de S ou 


o pico de 
recrutamento 
ocorre em 
den si dados 
intermediaries 



Biomassa do estoque Estoque de baleia franca 

de desova (toneladas) cinoo an os antes (1 .DOOs) 


FIGURA 5.10 Algumas curvas de recruta¬ 
mento liquido em forma de dome, (a) Truta 
marrom (Sa/mo trutta ) com seis meses de 
idade, em Black Brows Beck, Reino Unrdo, 
entre 1967 e 1909 (segundo Miers, 2001; se- 
guindo Elliott, 1994). (b) Relagao entre a taxa 
de crescimento do trevo subterrSneo ( Trifo¬ 
lium subterraneurti) e □ indice de area foliar 
em diferentes intensidades de radiagao (kJ 
cm' 2 dia' 1 ) (segundo Black, 1963), (c)Aren- 
que "black water* (Clupea harengus) do es- 
tudrio do Tamisa, entre 1962 e 1997 (segun¬ 
do Fox, 2001). (d) Estimativas de estoques 
de bale! as franc as antarlicas (segundo Al¬ 
len, 1972). 
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“sigmoidal", k medida que cla crcsee, a partir dc uma dcnsida- 
dc baixa at6 sua capacidadc dc suporte. Is to 6 uma conseqti£n- 
cia da inflcxSo na sua curva dc taxa dc recrutamento, que, por 
sua vcz, 6 uma conseqii£ncia da compcti^o intra-cspccffica. 

Naturalmente, a Figura 5.Sc, como o rcsto da Figura 
5.8* 6 uma simpliflcagiiG grosscira. Ela supSe quc as mudangas 
no tamanho populacional s^o afetadas unicamcntc pcla com- 
petigao intra-cspcdfica. Todavia, cm muitas s imagoes natu¬ 
rals c experimentals, podc-sc pcrccbcr algo parccido com um 
crcscimento sigmoidal da populag&o (Figura 5.11). 

A competigiao intra-cspcdfica scrd 6 bvia cm ccrtos casos 
(como a compctigHo, dcvido ao crcscimento excessive, entre 
organismos s6sseis sobre um costlo rochoso), mas isso nlo 
ocorrerd com todas as populates examinadas. Os indivfduos 
silo afetados por predado res, paras itos c presas, competidorcs 
dc outras csp6cics, al6m das muitas facetas do scu ambiente 
ffsico c qufmico. Qualquer desses fatorcs podc superar ou obs- 
curcccr os efeitos da competigjio intra-cspccffica; ou o cfcito 
desses outros fatorcs cm algum estdgio podc reduzir, para to- 
dos os cstdgios postcriores, a densidade at6 valorcs bem abaixo 
da capacidadc dc suporte. Todavia, 6 provdvcl quc a compcti- 
intra-cspcdfica afctc a maioria das populagocs, ao mcnos 
durante um cst^gio do scu ciclo dc vida. 

5.5 Competifao intra-especifica e 

crescimento dependente da densidade 

A compctigSo intra-cspcdfica podc, entao, cxcrccr um cfcito pro- 
fundo no numcro dc indivfduos dc uma populate; mas cla podc 
ter um cfcito igualmentc profundo nos prdprios indivfduos. Em 
populates dc organismos unitdrios, as taxas dc crcscimento e as 
taxas dc dcscnvolvimcnto sao muitas vezes influcnciadas pcla com- 
petigSio intra-cspcdfica. Isso leva ncccssariamcntc a efeitos dc- 


pendentes da densidade sobre a composigSo dc uma populag&o. 
A Figura 5.12a, b, por cxcmplo, apresenta duas situates cm quc 
os indivfduos cram tipicamente menorcs cm dcnsidadcs mais al¬ 
ias. Muitas vezes, isso significa quc, embora o tamanbo numdrico 
dc uma populate seja rcgulado apenas aproximadamente pcla 
compctigSo intra-cspcdfica, a biomassa total 6 rcgulada dc ma- 
ncira muito mais prccisa. Esse fato cstd ilustrado tambem pclas 
lapas, na Figura 5.12b. 

5.5.1 Lei da produce final constante 

Tais efeitos sHo particularmcntc accntuados cm organismos 
modulates. Por excmplo, quando a semcadura dc sementes dc 
ccnoura (Daucus carrota)* foi realizada cm uma gama dc den- 
sidadcs, a produce por sementeira na primeira colbeita (29 
dias) aumentou com a densidade (Figura 5.13). Entretanto, 
apds 62 dias, c ainda mais ap6s 76 c 90 dias, a produgSo n£o 
mais rcfledu a densidade dc semcadura. Mais exatamente, cla 
foi a mesma para uma ampla gama dc dcnsidadcs iniciais, cm 
especial cm dcnsidadcs mais altas, ondc a compctiglo foi mais 
intensa. Esse padr&o com frcqii£ncia tern sido observado por 
ccdlogos vegetais c 6 denominado “lei da produglo final cons¬ 
tante" (Kira etai.t 1953). Os indivfduos sofrem reduces, de¬ 
pendents da densidade, na sua taxa dc crcscimento e, portan- 
to, no tamanbo individual da planta, quc tendc a compcnsar com 
exatid^o os aumentos da densidade (por oonscqiidicia, a produ- 
g£o final constant). Isso sugere, naturalmcntc, quc os rccursos 
disponfveis para o crcscimento vegetal siao limitados, cm especial 
cm dcnsidadcs altas, o quc 6 demonstrado na Figura 5.13 pdas 
produces maiores (constants) cm nfveis mais altos. 

A produglo 6 a densidade (d) multiplicada pelo peso 
m6dio por planta (&>). Portanto, sc a produce 6 constante (c): 

d w = c (5.1) 
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FIGURA 5.11 Exemplos rears de um aumento populacional err forma de S, (a) A bacteria Lactobacillus sakei (medrda em gramas de ''rrassa 
seca celular” - MSG - por litro) crescendo em meio de culttira (segundo Leroy e de Wuyst, 2001). fb) A popuiagao de gnus [Connoebaetes 
taurinus), da regrao do Serengeti da Tanzania e do Guenia, parece estabilizar-se apos aumentar a partir de uma baixa densidade causada por 
uma peste bovina (segundo Sinclair e Norton-Griffiths, 1902; Deshmukti, 1906). (c) Populagao da juncacea anual Juncus gerardi, em um 
ambiente de marisma na costa oeste da Franga (segundo Bouziile at a/, a 1997). 
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F1GURA 5.12 (a) O cornprimento da maxila indica que a rena alcanna 
tannanhos maiores em densidades mais baixas (segundo Sko gland, 
1983). (b) Em populates da lapa {Patella cochlea?), □ tamanho indi¬ 
vidual decline com a densidade, levando a uma reguiagao exata da 
biomassa da populagao (segundo Branch, 1975). 


c assim: 


log d + log w = log c 

(5.2) 

log W = log c — 1. log d 

(5.3) 


e, desse mode, ntn grifioo do logaritmo do peso mddio cm nck- 
glo ao logaritmo da densidade teria uma indinag^o dc -1. 

A Figura 5.14 apresenta os dados dos ckites da densidade 
sobre o crescimcnto da graminea Vulpia fasciculate observe que a 
inclinagao da curva para o final do experimento rcalmcntc se apro- 
xima dc um valor de -1. Nessc experimento, igual ao realizado 
com cenoura, o peso individual das plantas na primeira oolheita 
s6 foi reduzido quando as densidadcs cram muito altas. Forem, a 
medida que sc tornaram maiores, as plantas mostraram interfe- 
foncias mdtuas em densidadcs sucessivamentc mais baixas. 

A const&ncia da produgSo final 6 em grande parte o re- 
sultado do caritcr modular das plantas. Isso ficou cvidenciado 
quando o azev£m pcrenc (Loiium perenne) foi semeado a uma 


gama de densidadcs, {a densidade 
maior era 30 vezes superior & menor) 
(Figura 5.15). Ap6s 180 dias, alguns 
genctas* liaviam morrido, mas a gama 


produgao 
constants e o 
career modular 


de densidadcs finals de tillers (mddulos) foi muito mais reduzida 
do que a de genctas (individuos). As formas rcguladoras da com- 
pctig&o atuaram afotando ampkmentc o mimero dc mddulos por 
gencta, em vest dc afetar o mimero dc genctas propriamentc. 


5.6 Quantificagao da competi^ao 
intra-especifica 

Toda populagao 6 dnica. Todavia, como ji temos visto, a ag£o 
da compctig&o intra-especifica obcdccc a alguns padrfies gc- 
rais. Ncsta scglao, avangaremos mais cm tais generaiizagdes. 
S era dcscrito um metodo, utilizando valorcs k (ver Capitulo 4), 
para resumir os cfeitos da competigao intra-cspccffica sobre a 
mortaiidade, a fccundidade c o crescimcnto. A mortalidade 
serd abordada cm primeiro lugar. O mdtodo scri depois csten- 
dido para a fccundidade c o crescimcnto. 

Um valor k foi definido pela 
r . . o uso dos vatores 

formula: 


k = log (densidade inicial) - log (densidade final), (5.4) 
ou, dc maneira cquivalentc: 

k - log (densidade inicial/densidade final). (5.5) 

Para os propdsitos presentes, a “densidade inicial” pode scr sim- 
bolizada por B , significando o “mimero de indivfduos antes da 
ag^o da competigao intra-especifica” , e a “densidade final” pode 
set simbolizada por A, significando o “mimero de individuos de- 
pm da ag&o da competigSo intra-especifica”. Assim: 


k = log (BfA) . (5.6) 

Observe que k aumenta \ medida que aumenta a taxa dc mor- 
talidade. 

Alguns exemplos dos efeitos da 
compctigSo intra-especifica sobre a mor- 
talidade sao mostrados na Figura 5.16, densidade 

cm que k 6 plotado cm relagio ao log B. Em vitios casos, k 6 
constante cm densidadcs mais baixas. Isso 6 uma indicagao da 
independence cm relagSo a densidade: a pioporgao dc sobrevi- 
ventes nSo csta correlacionada com a densidade inicial. Em den- 
sidadcs mais altas, k aumenta com a densidade inicial; isso indica 
dependenda cm relagSo k densidade. Pofom, 6 mais importante 
rcconficccr que a maneira como k varia com o logaritmo da den- 
sidade indica a natureza precisa da dependenda cm rclagao & den- 


* N. de T. Em vegetds cum crescimento pot ptopagag£o vegetative, 
como gmmineas e-sioJoniferas, por exemplo, o conjuiito (a plauta iniei- 
ra, incluiiido os eatoloea) ^ um gencta; catla mOdtilo (caule eneto e suels 
fulhass) t um tiller; cad a tiller t suas raizes cutisiituem um tameta. 
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Densidade de cenouras (plantas porsementeira- 1 ) 


F1GURA 5.13 Relagao entre produgao por 
sementeira e densidade de semeadura da 
cenoura ( Daucus carrota ) em quatro colheitas 
([a] 29 dias apds a semeadura, [b] 62 dias, fc] 
76 dias e Jd] 90 dias) e am tres rivals de nu- 
trientes (baixo, medio e alto: B h M e A), apli- 
cados semanalmente as sementeiras apos 
a primeira colheita. Os pontos sao as rr^ 
dias de tres replicas, com ex-cegao da den si- 
dado mais baixa (9) e da primeira colheita (9). 
□ = peso da raiz; • - peso da parte aerea; 
O - peso total, As curvas foram ajustadas em 
llnha com as relag oes teoricas de produgao- 
densidade, cujos detalhes nao sao important 
tes neste contexto (segundo Li et a!. } 1996). 


sidade. A Figura 5.16a, b, por excmplo, dcscrcve situagocs cm 
quc cxistc subcompensagSo c compensate cxata cm dcnsidadcs 
mais altas, respcctivamcntc. A compcnsag&o cxata na Figura 5.16b 
6 indicada pda inclinag&o da curva (indicada por b) tomando um 
valor constantc de 1 (a inciinagSo matcmdtica pcrmitc obscrvar 
quc isso resuha do fato dc quc, com compensag&o cxata, A 6 
constants). A subcompensagiio quc prcccdcu csta compcnsagSb 
cxata em dcnsidadcs mais baixas, e quc 6 observada na Figura 
5.16a mesmo em dcnsidadcs mais altas, 6 indicada pdo fato de 
que b 6 menor do que 1. 

A compensagSo cxata (b = 1) com frcqii£ncia 6 rcfcrida 
como compsdgao de torncio pura, porque M um niimcro cons- 
tante dc venccdorcs (sobrcvivcntcs) no proccsso competitivo. 
O tcrmo foi proposto por Nicholson (1954), cm eontraposi- 
giao ao quc de chamou dc competigio dcsorganizada pur a. A 
competigao dcsorganizada pur a 6 a forma mais extrema de 


dcpcnd£ncia sobrccompcnsadora cm 
relaglo & densidade, cm quc todos os 
indivfduos competidores s^o tHo ad' 
versamentc afetados que nenhum de¬ 
les sobrevive* isto d A = 0. Isso scria indicado na Figura 5.16 
por um valor b de infinite (uma linha vertical), e a Figura 
5.16c 6 um excmplo dcssc caso. To da via, s&o muito comuns 
os exemplos cm quc a competigSo $e assemelha ao tipo dcsorgani- 
zado, ou seja, hi uma sobr ccompensagao considered, mas nao 
total (b »1). Isso 6 mostrado, por excmplo, na Figura 5.l6d. 

Portanto, a representagao dc k cm fungSo do log B 6 um 
mode informativo dc ilustrar os cfeitos da oompetigio intra-cs- 
perffica sobre a mortaiidadc. As variances na inclinagao da curva 
(b) dio uma clara indlcagio da mancira cm quc a dependenda 
cm rclagio i densidade varia com a densidade. O mitodo podc 
tambim scr estendido i fccundidade c ao crcscimcnto. 


competigao 
desorganizada e 
competigao de 
tomeio ( contest) 
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Dias a parfir da semeadura 


FIGURA5.14 Trodugao final constante'' 1 de plantas, ilustrada pof uma 
linha de Inclinagao -1, quando o logaritmo do peso medio § plotado 
em relagao ao logaritmo da densidade, para Vulpia fasciculate, uma 
esp^cie de gramfnea anual de dunas. Em 18 de janeiro, especiai- 
mente em densidades baixas, o crescimento e, portanto, o peso seco 
medio eram quase independentes da densidade. Porem, em 27 de 
junho, as redugoes do crescimento dependentes da densidade com- 
pensaram com exatidao as variagoes da densidade, levando a uma 
produgao constante [segundo Watkinson, 1984). 


FIGURA 5.15 A competigao intra-especifica em plantas com frequen- 
cia regula o numero de mddulos. Quando populagoes de azev£m ( Lo - 
Hum perenne) foram semeadas em drferentes densidades, a gama de 
densidades finals dos tillers (isto d, modules) foi muito mais reduzida 
do que a dos genetas (segundo Kays e Harper, 1974). 


(a) 


(b) 



c 


Cl 



(C) 


LA 




W) 



Loq J(J (numero de individuos 
antes da agio da competigao) 


FIGURA 5.16 Emprego de valores kpara 
descrever os pad roes de mortal idade de- 
pendente da densidade, (a) Mortal idade de 
plantulas de Androsace septentrionalis, 
uma especie anual de dunas, na Poldnia 
(segundo Symonides, 1979). (b) Mortali* 
dade de ovos e competigao larva! nama- 
riposa-da-amendoeira [Ephestia cautella) 
(segundo Benson, 1973a). (c) Competigao 
larval na mosca-da-fruta {Drosophila me - 
lanogaster ) (segundo Bakker, 1969). (d) 
Mortal idade larva! na mariposa (Plodia in- 
terpunctella) (segundo Snyman, 1949), 
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Para a fecundida.de, necessdrio pcnsar cm B como o 
“numcro total de deseendcntcs quc teria sido produzido, ac 
n&o houvcsse compcti^to intra-especffica* 3 isto e, o mimcro dc 
dcsccndcntcs produzidos por cada indivfduo reprodutor cm 
urn ambientc scm compcti^iao. A d 3 portanto 3 o mimcro total 
dc dcsccndcntcs dc fato produzidos. (Na pritica, B 6 cm gcral 
catimado a partir da populate quc experiments. a menor com- 
pctigSo — tiSo ticccaaariamcnte dc uma populate scm compc- 
ti£io.) Para o crcscimento, B deve scr considcrado como a bio- 
maasa total t ou o mimcro total dc mdduloa, quc teria side pro¬ 
duzido, caso todoa os indivlduos crcaccsacm oomo sc cativesacm 
cm uma aitua^So livre dc compcti^io. A d, portanto, a biomaasa 
total ou o mimcro total dc modulus realmente produzidos. 

A Figura 5.17 fornccc excmplos cm quc oa valorcs k sio 
utilizados para dcscrevcr os cfcitoa da competi^&o intra-espe- 
cffica sobre a fecundidade c o crcscimcnto. Oa padrdca slo 
esscnciafmcntc aimilarea aos da Figura 5.16. Elea Beam situa- 
dos cm algum lugar do continuum quc sc catcndc entre a inde¬ 
pen den ria cm rcla^o k densidade c a competi^&o dcsorgani- 
zada pura, e a sua posi^So ncsac continuum 6 imediatamente 
aparcntc. Utilizando os valorcs k, todoa oa exemploa dc com- 
peti^o intra-cspcclfica podem scr quantificados no a mcamoa 
termoa. No cntanto 3 para a fccundidade c o crcscimento, oa 
tcrmoa “desorganizado” e, cm especial, “dc torncio” s&o me- 
noa apropriados. £ preferfvel aimplcamcntc falar cm compen- 
sa£io exata 3 aobrccompcnsa^io c aubcompenaa^o. 

5.7 Modelos matematicos: introdu^ao 

O deaejo dc formulae regraa gcraia cm ccologia com frcqti£n- 
cia cncontra sua cxprcsslo na constru^o dc modelos mate- 


mdticos ou grificos. Podc parcccr surpreendente quc intcres- 
sadoa no mundo vivo natural despendam tempo para recon s- 
truf-lo cm uma forma matcmdtica artificial, maa cxistcm vd- 
rias boaa raz6cs para proccdcr aasim. A primeira 6 quc oa mo¬ 
del os podem cristalizar, ou pclo menos agrupar cm poucos 
par&mctros, aa propriedadea comuns importantes dc uma ri- 
queza dc exemploa distintoa. Iaao apenas facilita aos ccdlogos 
a tarefa dc penaar sobre o problema ou proccsao cm considcra- 
9 do 3 obrigando a tentar extrair o cssencial dos siatemaa com- 
plexoa. Desaa forma, um modelo po dc proporeionar uma “lin- 
guagem comum” cm que c possfvd expresaar cada cxcmplo 
ilnico- c ae to dos clca podem scr cxprcasoa cm uma linguagem 
comum, ficardo mais aparentes as propriedadea rclativas dc 
una com outroa e talvcz com algum padrSo ideal. 

Easas iddias ado, talvez, mais familiarcs cm outroa con- 
textos. Newton nunca udlizou um corpo totaJmente despro- 
vido dc atrito, c Boyle nunca viu um gds ideal - exccto cm sua 
imagina^do maa aa Lcis da Dindmica dc Newton c a Lei dc 
Boyle t&n aido dc imcnsurdvel valor para n6a durante sdculos. 

Talvcz mais importantc, no entanto, seja a poasibilidade dc 
oa modelos csclarcccrcm o mundo teal quc cles simulant. Como 
veremos, os modelos podem cxibir propricdadcs previamente 
dcsconliccidas dc sistema a acr modclado. Mais comumcnte, os 
modelos permitem evidenciar como o comportamcnto dc uma 
populagao, por cxcmplo, depende daa propriedadea doa indivi¬ 
duoa quc a constituent. Ou seja, oa modelos nos permitem obser¬ 
ver as provdveis conacqiicnciaa das premiasas que escolhemos - 
“No caso cm quc apenas os indivfduos jovens vingaram, o quc 
acontceeria com a dinamica dc suas popula^Ses?” - c aasim por 
diante. Os modelos podem fazer isao porque oa metodoa mate- 
mdricoa cstio dclincados prccisamcnte para permitir quc um con- 
junto dc premiasas seja aoompanhado at^ aa auaa conclus5es na- 



da densidade 
da popuia^o 


Log 10 (nuinero de indivfduos ariles 
da a<j3.o da competipio} 


FIGURA 5.17 Utilizagao de valores k para descrever as redy^oes da fecundidade e crescimento dependentes da densidade, {a) Fecundidade 
na lapa (Patella cochieai), na Africa do Sul (segundo Branch, 1973), fb) Fecundidade na mosca-da-raiz-da-couve (Eriosichsa brassicae) (se- 
gundo Benson^ 1973b). (c) Crescimento na bolsa-de-pastor (Capsella bursa-pastoris) (segundo Paimblad, 1968). 
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turais. Como oonscqu£ncia f os moddos freqiientemente sugc- 
rcm quais os experiments s ou as observations seriam mais vanta- 
josos de screm realizados - w Uma vest que as taxas de migrate 
dos indivfduos j ovens parccem scr tao importances, das deveriam 
scr modidas cm cada uma dc nossas populates estudadas”. 

As mesmas rastocs para a construqlao dc moddos s5o tam- 
bdn critdrios pelos quais eics deveriam scr julgados. Na vcrda- 
de, um model o s6 6 util (isto 6 , sd vale a pena constml-lo) sc 
dc desempcnlia uma ou mais dcssas fungdes. Naturalmente, 
para descmpenhd-las, um modclo deve dcscrcvcr dc mancira. 
adequada as situates reals c os eonjuntos dc dados rcais, e 
essa “capacidade dc dcscri^ao'' ou “capacidade dc simulag&o” 6 
por si sd um outro critMo que possibilita julgar um modclo. 
Entrctanto, a palavra crucial 6 a “adequagiao”. A linica descri- 
giao perfeita do mundo real 6 o prdprio mundo real. Um mo- 
ddo d uma dcscrig&o adequada, cm liltima andlisc, desde que 
desempenhe uma fun^&o util. 

No presente caso, descreveremos alguns moddos simples 
dc compctii^o intra-espcdfica. Eles scr^o construfdos tomando 
um panto dc partida muito dementar e, apbs, sc examinarlo as 
suas propriedades (isto e, sua capacidade de satisfaacr os critcrios 
dcscritos). Inicialmcnte, setd construfdo um modclo para uma 
populate com estaqdcs dc reprodugao discretas (dcscontfnuas). 


S.8 Um modelo com estagdes de 
reproduqao di scr etas 

5.8.1 Equagdes basicas 

Na Segao 4.7, desenvoivemos um modclo simples para espd- 
cics com estagocs dc reproduce discrctas, em que o tamanlio 
populacional no tempo U variou sob a infludneia de uma 
taxa de reprodugsio Ifquida fundamental, R. Esse modclo pode 
ser resumido cm duas equates: 

(5.7) 


(5.8) 

O modclo, no entanto, descreve 
uma populate cm que nHo hd compc- 
tigdo. R d constante c, se R > 1, a popu¬ 
late continuard a crcsccr em tamanho indefrnidamente (“cresci- 
mento exponenciaT, mostrado na Figura 5.18). Portanto, o pri- 
mciro passo consiste cm modificar as equates, submetendo a 
taxa dc reproduce* liquida d a to da oompetigdo intra-cspccffica. 
Isto d realizado na Figura 5.19, que apresenta trds componentcs. 

No ponto A, o tamanlio populacional d muito pequeno 
{N d virtualmentc zero). A compctigdo d, portanto, despre^i- 
vel, c a taxa de reprodugdo liquida real ftca definida adequada- 
mentc por uma R ndo-modificada. Assim, a Equate 5.7 ain- 
da d apropriada, ou, rear ran jando-a de outra mancira: 

N/N t+l = 1 IR (5.9) 


= N,R 


N t = NJf. 

sem compotifao; 

crescimento 

exponential 



FIGURA 5.18 Modelos matematicos de aumento populacional com o 
tempo, am populates com gera^oes discrotas" aumento exponen- 
cial {a osquerda) e aumento sigmoidal (a direita), 



FIGURA 5.19 O modelo mais simples, em Irniha reta, no qual o inver¬ 
se do creed mento da geragao (NJN t+ ^) pode aumentar com a densi- 
dade {N t ). Para mais explicates, ver o texto. 


No ponto B, ao contririo, o tamanho populacional (N) 
6 muito maior c n^o hi um grau significativo de compctigS^ 
intra-cspecffica. Ncssc ponto, a taxa de reprodu^o Ifquida foi 
tHo modiflcada pela competito que a populate u&o pode 
fa^cr mais do que substituir a si mesma em cada geragSo, pois 
os “nascimentos” sc igualam ^s l£ mortes”. Em outras palavras, 
A^ 4l 6 igual a A^e NjN t+l 6 iguaJ a 1. O tamanlio populacio- 
nal em que isto ocorrc d, por definite, ^ ca.pacidade de su- 
portc, K (ver Figura 5-7). 

O terceiro componcntc da Figu¬ 
ra 5.19 ^ a I inha rcta que unc o ponto incorporate da 
A ao ponto B e se estende aldm dcstc competigSo 
ultimo. Ela descreve a modifreato pro¬ 
gressiva da taxa de reproduce Ifquida real k medida que au- 
menta o tamanho populacional, mas seu cardter linear 6 a pe¬ 
ri as uma premissa adotada por conveniencia, uma vce que to- 
das as linlias rctas tem a forma simples: y = (inclinato) x + 
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(intcrsegSo). Na Figura 5.19 S NjN t+l 6 mcdido no cixojy, N fi 
no cixo x , a interscte 6 1/i?, e a inclinagSo, com base no seg- 
memo entre os pontos A c B, 6 {1 - 1 IR)IK Portanto: 


K R 


( 5 . 10 ) 


ou, rearranjando: 




N ( R 

iR -m , ' 

K 


(5.11) 


urn modelo 
simples de 
competi^ao intra- 
especitica 


Para uma maior simplicidade, 
(.R - 1 )IK pode ser indicado por a 3 
resultan do: 



N.R 

(1 + oN t Y 


(5.12) 


quern vem 
pnimetro - a ou K? 


Estc um modelo de aumento poprdacional limitado 
pela compcti^o intra-cspecffica. Sua css£ncia baseia-sc no fato 
de que R, irrcalisticamcnte constante na Equate 5.7, foi substi- 
tufda por uma taxa de reproduce liquida real, Rl(l + aN) t que 
decresce a medida que o tamanlio populacional (N) aumenta. 

Como muitos outros, nds dcriva- 
mos a Equate 5.12 como se o oom- 
portamento de uma populate esdvcsse 
determinado conjuntamcnte por Rc K 
(a taxa de aumento per capita c a capacidadc de suporte da popu¬ 
late) -■ a £, entao, apenas uma combinate de ambas. Um pon- 
to de vista alternative 6 que a tern significado por direito prdprio, 
medindo a suscetibilidade per capita do adensamento: quanto 
maior o valor de a, maior seti o efeito da densidade sobre a taxa 
real de aumento da populate (Kuno, 1991). Considcra-se agora 
o comportamcnto de uma populate como sendo determinado 
conjuntamcnte por duas propriedades dos indivlduos que a corn- 
poem - sua taxa intrinseca de crescimcnto per capita c sua susoc- 
tibilidadc ao adensamento, Rea. A capacidadc de suporte da 
populate {K= .R -1 ]/d) t?, portanto, uma oonscqu£ncia dessas 
propriedades. A grande vantagem dcssc ponto de vista 6 que elc 
coloca indivlduos e populaqoes cm uma pcrspoctiva biologica mais 
realista. Primciramente clicgam os indivlduos: as taxas de natali- 
dade individuals, as de mortaHdade c as suscetibilidadcs ao aden¬ 
samento cstSo sujeitas k sclcqao natural e cvoluem. As populates 
vem somentc a seguir: a capacidadc de suporte de uma populate 
6 apenas uma de muitas caracterfeticas que refletem os valorcs 
dessas propriedades individuals. 

As propriedades do modelo da 
nropriedtides do Equate 5.12 podem ser observadas 

na Figura 5.19 (da qua! derivou o mo- 
dclo) c na Figura 5.18 (que mostra 


modelo mass 
simples 


uma populate bipotdtica crescendo cm tamanho ao longo 
do tempo, conformc o modelo). A populate na Figura 5.18 
dcscrevc uma curva cm forma de S ao longo do tempo. Como 
vimos, essa 6 uma qualidadc desejdvel de um modelo de compc- 
tit 0 intra-espcdfica fi importante observar, no entanto, que exis¬ 
tent muitos outtos modelos que tambdm gcrariam uma curva 
dcssc tipo. A vantagem da Equate 5.12 6 a sua simplicidadc. 

O comportamcnto do modelo nas proximidades da capa- 
cidade de suporte pode ser mcllior observado na Figura 5.19. 
Quando o tamanlio populacional 6 inferior a IQ ela aumenta de 
tamanho; quando o tamanlio c superior a K o tamanho popula- 
cional dcclina^ no K 3 a populate ncm aumenta, ncm diminui. A 
capacidadc de suporte, portanto, 6 um cquillbrio estdvel para a 
populate* c o modelo exibc as propriedades rcguladoras cm gc- 
ral caractcrlsticas da comped to intra-espcdfica. 

5.8.2 Que tipo de competigao? 

Ain da n&o estd claro, no entanto, exatamente que tipo ou 
amplitude de eompetite estc modelo 6 capax de dcscrever. 
Is so pode s er cxplorado cstabclecendo a relate entre os val ci¬ 
rcs k c o log N (como na Scto 5.6). Em cada gerate, o nd- 
mcro potcneial de indivlduos produzidos (ou seja, o niimero 
que scria produzido sc nko houvesse eompetite) 6 N t R. O 
niimero real produzido (isto d, o niimero que sob revive aos 
efeitos da compedte) 6 N f RI( 1 -t- aN t ). 

A Scte 5.6 demonstrou que: 

k = log (niimero produsddo) - log (niimero de sobre- 


viventes) 

{5.13) 

Assim, no caso presente: 


k - log N t R - log N t Ri{\ + aN t )> 

(5-14) 

ou, simplificando: 


^ - log (1 + aN). 

(5.15) 


A Figura 5.20 mostra algumas rcprcscntatcs grificas de k 
cm funte de log ]0 /7 f , com a inserto no modelo de uma diver- 
sidade de valores de a. Em todos os casos, a indinate do grifico 
se aproxima do valor 1 e, finalmente, o alcanna. Em outras pala- 
vras, a dependdneia da densidade come^a sempre com uma sub¬ 
compensate c, depois, para valorcs mais altos de N t > compcnsa 
perfeitamente. Portanto, o modelo d limitado quanto ao tipo de 
compctito que 6 capait de prodmdr, e tudo o que podemos dker 
att? o momento 6 que estc tipo de competite leva a uma regula¬ 
te de populates muito fortementc oontrolada. 


5.8.3 Atrasos no tempo 

Uma modificato simples que pode ser feita 6 flexibilizar a 
premissa de que as populaqocs respondem instantaneamente 
^s mudanqas em sua prdpria densidade, ou seja, que a densi- 
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FilGURA 5.20 Connpetigao intra-espeoifica inerente a Equagao 5.13. 
A inclinagio final de k em fungao de Sog 10 N ( e a unidade (compensa- 
gao exata), independentemente da denstdade iinicial N c . ou da cons- 
tanteafc'[fl-1]/K). 


dade a.tual dctcrmina a quantidade de recurso disponivel para 
uma popukg&o e isto, por sua vcz, determina a taxa de repro- 
dugiio liquida dcntro da popuIagSo. Suponhamos, cm ve£ dis- 
so, quc a quantidade de recurso disponfvel 6 dcterminada pcla 
densidadc cm um inter vaJo de tempo prtfvio. To man do um 
excmplo cspccifico, a quantidade de plantas hcrbiccas cm um 
campo na primavera (o recurso disponfvel para o gado) pode 
ser dcterminada pcio nfvcl de paste jo (e, portanto, a dcnsida- 
de do gado) no ano anterior. Nessc caso, a prdpria taxa de 
reproduglo depended da densidadc em um intervale- de tem¬ 
po anterior. Assim, como nas Equagdes 5.7 e 5.12: 


N u L = N t x taxa de rcpro duglo, 


A Equag&o 5.12 pode ser modificada para: 



N.R 
1 + &IV r _- 


(5.16) 


(5-17) 


atrasos no tempo 
provocam 
fluty agSes nas 
populagoes 


Qbscrva-se um atraso no tempo 
na rcsposta da populaglo i sua prd- 
pria densidadc, causada por um atra¬ 
so na rcsposta de sens rccursos. Esse 
eomportamcnto do modelo modifica- 
do 6 o seguintc: 


R< 1,33: aproxima-se dirctamentc do cquilfbrio cstdvel; 
R > 1,33: oscilagoes amortecidas na direg&o de tai equi- 


Ifbrio. 


Comparativamente, a EquagSo 5.12 original sem um 
atraso no tempo deu origcm a uma aproximagiio dircta ao cqui- 
lfbrio, para todos os valorcs de R. O atraso no tempo provo- 


cou flutuagocs no modelo e podc-sc supor quc tcnha efeitos 
dcsestabilizadorcs similares sobrc populagoes reals. 


5.8.4 Incorporate) de uma gama de competites 


Um modelo de importineia muito mais geral pode ser obtido 
por uma simples modifkagio da EquagSo 5.12. Tal modifica- 
g£o foi sugerida originalmentc por Maynard Smith e Slatkin 
(1973) c discutida em dctalhe por Bellows (1981). Altcrada, a 
cquag&o fica assim: 



N t R 

i+(aN r Y' 


(5.18) 


A justificativa dcssa modificagiao pode ser observada pclo 

exame de algumas das propriedades do modelo nevisado. A 

Figura 5.21, por exempio, mostra rcprescntag6cs grificas de k 

cm relagao ao log N t , de forma andloga is da Figura 5.20: k£ 

agora log ]0 (1 + [rfAT]*). A indinagiao da curva, cm vest de 

aproximar-sc de 1, como faxia antes, aproxima-se agora do valor 

tornado por h na Equagtao 5.18. Assim, por meio da escolha de 

valores aproximados, o modelo pode iiustrar a subcompcnsagSo 

(b < 1), a compcnsagSo perfeita (b = 1), a sobrecompensagio do 

tipo desordenado {b > 1) ou mesmo a dependence da densidadc 

{b = 0). Esse modelo tern a gcneraFdade quc falta na EquagSo 

5.12, com o valor de b determinando o tipo de dcpend£ncia da 

densidadc quc cstd sendo incorporado. 

Outra qualidade descjdvcl que a 

EquacSo 5.18 compartilha com outros 

. . r , .1.1 o padrao dm§mico? 

modelos adequados t a capaadadc de els e Re b 

csclarcccr o mundo real. Gragas k ankli- 

se sensfvcl da dinimica de populagdes 

gerada pela equagko, 6 posslvei tirar conclusocs cautclosas a res- 



FIGURA 5.21 Competigao intra-especifica inerente a Equagao 5.19. 
A ineffnagao final e igual ao valor b na equagao. 
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pcito da dinlmica dc populagdcs naturais. O mdtodo matemiti- 
co peio qual csta c outras equates podem scr examinadas fei 
dcscrito e discutido por May (1975a), mas os rcsultados da anili- 
se (Figura 5.22) podem scr ap re dados sem estcndcr-sc na andlise 
propriamente dita. A Figura 5.22b apresenta os diferentes pa- 
dr5cs dc crescimento c din4mica dc populagQcs que a Equate 
5.18 podc gerar. A Figura 5.22a cxpoc as condigocs sob as quais 
cada um desses padrocs ocorrc. Observe primeiro que o padrao 
dc dinlmica depende dc dois aspcctos: (i) b, o tipo exato dc com- 
pctiglo on dc dependkicia da densidade; c (ii) R D a taxa dc repro- 
dugSo lfquida efetiva (levando cm conta a mortaiidade indepen¬ 
dence da densidade). For outro lado, a nlo determina o tipo dc 
padrao, mas apenas o nlvel cm que ocorrcm as flutuaqdes. 

Como mostra a Figura 5.22a, os valores bakos dc b c/ou 
R levam a populates que se aproximam do scu tamanho de 
equilfbrio sem flutuar cm absolute (“amortedmento mondto- 
no”). Isso jd havia side insinuado na Figura 5.18. Nela, uma 
populagiio que sc comportava cm conformidade com a Equa- 
g&o 5.12 sc aproximava dirctamcnte do cquillbrio, indepen- 
dcntcmcntc do valor dc R. A EquagSo 5.12 6 um caso especial 
da Equate 5.18, cm que b- 1 (compensag&o perfeita); a Figura 
5.22a confirma que, para b = 1, o amortedmento monbtono 
6 a regra, seja qual for a taxa dc reproduce liquida efetiva. 

A medida que os valores de b c/ou R aumentam, o com- 
portamento da populate passa primeiramentc por oscilaqdes 
amortecidas, que sc aproximam dc forma gradual do equ ill- 
brio, e depois por “ciclos de limites estdveis”, cm que a popu- 
lag&o flutua ao redor de um nlvcl de equilfbrio, revisitando 
cada vcz os mesmos dois, quatro ou atd mais pontos. Por fim 3 
corn vaiorcs clevados de b e R, a populate flutua de uma 
mancira aparentemente irregular e cadtica. 


5.8.5 Caos 


Assim, um modclo construfdo sobre a base dc um processo de¬ 
pendent c da densidade e supostamentc rcgulador (compctigao 
intra-cspecffica) podc fevar a uma ampla garna dc dinimicas de 
populates. Sc uma populagiio-modelo tern uma taxa dc repro¬ 
duce lfquida fundamental moderada (c n5o e exagerada a capa- 
cidadc dc deixar 100 [= R\ indivfduos para a gcragao seguinte cm 
um ambiente sem competi^o) c uma rea^So dependente da den¬ 
sidade que sobrccompcnsa mesmo dc forma moderada, entao, 
longc de scr estdvel, o scu niimero dc indivlduos podc flntuar 
amplamentc sem a ag&o de qualquer fator extrfnseco. O signiflea- 
do biolbgico disto 6 a forte indica^ao dc que, mesmo cm um 
ambiente totaJmente constants e previsfvel, as qualidadcs intrfn- 
secas dc uma populate e dc seus indivfduos podem, por si sd, 
originar uma dinamica com flutuaqocs amplas e talvez ate cabti- 
cas. As conscqu^ncias da competi^o intra-espccffica evidente- 
mentc nao cstao limitadas a “regulate* aitamentc controiada”. 

Isso nos leva a duas conclusQcs importantes. A primeira 6 
que os atrasos no tempo, as cicvadas taxas dc reprodu^ao c a dc- 
pcnd^ncia sobrecompensadora da densidade slo capazcs (sozi- 
nhas ou cm combina^ao) dc produzir todos os dpos dc flutua- 
qdcs na densidade da popuia^o, sem invocar qualquer causa cx- 
trfnscca. A segunda, igualmente importantes 6 que este into sc 
tornou aparente por mcio da anilisc dc modelos matemdtieos. 

Mesmo os sistemas ccoldgicos 
simples podem conter a semente do 
caos. O reconhecimento dessc fato fez cabtl^ 3 
com que o caos se tornassc um tdpico 
de intercsse por parte dos ccblogos (Schaffer e Kot 3 1986; 
Fiastings etaL> 1993, Perry et al . } 2000). Uma exposi^So deta- 




FIGURA 5.22 (a) Gama de flutua^oes das populates (mostradas tamb^m em [b]) geradas pefa Equagao 5.19, com insergao de diferentes 
combrnagoes de be f?(segunefo May, 1975a; Bellows, 1981). 
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lhada do caos nio 6 apropriada aqui* mas alguns pontos-chave 
dcvcm scr compreendidos. 


L O termo “caos” pode scr enganoso, sc utilizado para indi¬ 
car urna flutuagao scm absolutamente ncnlium padrao dis- 
cernfvel. A dinimica cadtica nio consistc cm uma sequ£n- 
cia dc mimeros alcatdrios. Ao contririo, cxistcm testes (em¬ 
ber a nem sempre seja ficil coloca-los cm prdtica) conccbi- 
dos para disdnguir flutuagoes cabticas dc alcatdrias on dc 
outros tipos. 

2. As flutuagocs cm sistemas ecoldgicos cadticos ocorrcm cn- 
tre densidadcs saperiores e inferiores dcfinlveis. Assim* no 
modclo de competigao intra-espccfflca que discutimos* a 
idbia dc “rcgulagio” nio cstd totalmcntc afastada, inclusi¬ 
ve na regiao cadtica. 

3. Entretanto, dc maneira distinta do comportamento dc sis¬ 
temas verdadeiramentc rcgulados* as trajetdrias de duas po- 
pulagdes simiiarcs cm um sistema cadtico nSo tcndcrao a 
convcrgir (“scr atraidas para”) na mesma densidade de equi- 
lf brio on no mesrno ciclo-limitc (ambos s&o atratorcs “sim¬ 
ples”). O comportamento de um sistema cadtico, ao con- 
tririo, 6 governado por um “atrator cstranho”. Initial men- 
tc, as trajetdrias muito simiiarcs divergMo entre si dc mode 
exponential com o tempo: os sistemas cadtico s exibem uma 
“sensibilidade extrema is condigdcs iniciais”. 

4. Portanto, o comportamento futuro, dc longo prazo, dc um 
sistema cadtico 6 impossfvcl dc prever, e a previsao torna-sc 
progrcssivamentc inexata i medida que availgamos para o fu- 
turo. Mesmo que tenhamos observado o sistema cm um esta- 
do anterior determinado - c saibamos com exatidSo o que 
aconteceu posteriormente da ultima vez -* diferengas iniciais 
diminutas (talvez imensurdveis) aumentarSo de maneira pro¬ 
gressiva, e a cxpcricncia passada tcra cada vez mcnos valor. 


teorema de Taken: 
reconstmindo o 
atrator 


A ecologia tem como objetivo scr uma ci£ncia preditiva. 
Os sistemas nos colocam diantc dc alguns dos dcsafios mais 
diffccis para alcangar tal objetivo. Por isso* hi um intcrcssc 
comprccnsfvcl cm responder i pergunta: “Qudo freqiicntcs sdo 
os sistemas cadticos, sc alguma vez o s&o?” No entanto, as ten- 
tativas para responder a essa pergunta, embora com resultados 
esclarecedorcs, ndo tfem si do dcfmitivas. 

As tentativas mais recentes para 
detcctar o caos cm sistemas ecolbgi- 
cos basciam-se cm um avango mate- 
mitico conheddo como teorema de 
Taken. Segundo cie, no contexto dc ecologia* mesmo quando 
um sistema compreende muitos elementos intcrativos, as suas 
caracterfsticas {sc elc 6 cadtico* etc.) podem ser deduzidas a 
partir de uma scqu£neia temporal de abundlncias dc apenas 
um desses elementos (p. ex.* uma cspdcic). Isso 6 denominado 
“reconstruglo do atrator”. Dc mode mais espocffico: imagine- 
mos, por cxcmplo* que o comportamento dc um sistema 6 
determinado por interagocs entre quatro elementos (para sim- 
plificar, quatro espbeies). Primeiramente, expressa-se a abun- 
dincia dc apenas uma dess as cspdcics no tempo r, como 


uma fungio da scqiibncia de abundincias cm quatro momcn- 
tos anteriorcs succssivos: N v 3 , N N 4 (o mesmo nii- 
mere de “atrasos” quantos sSo os elementos do sistema origi¬ 
nal). O atrator dcssc sistema atrasado dc abundincias d, cn- 
tio 3 uma rcconstrugSo prccisa do atrator do sistema original* 
que determina suas caracterfsticas. 

Na prdtica* isso significa tomar uma seqildncia de abun- 
dincias de* digamos* uma cspdcic e cncontrar o modelo “me- 
Ilior”* em termos estatfsticos, para prever Nt como uma fun- 
gSo dc abundincias atrasadas e* depots, investigar esse atrator 
rcconstruldo como um meio de investigar a natureza da dini- 
mica do sistema subjacente. Infelizmente, as scqildncias cco- 
Idgicas dc tempo {comparadas* digamos, com as da ffsica) s&g 
particularmentc curtas e ruidosas. Assim, os mdtodos para iden- 
tificar o modclo “melhor* c aplicar o teorema de Taken, c cm 
gcral para idcntificar o caos em ecologia* tdm side “o foco de 
continues debates c refinamentos metodoldgicos (Bjornstad c 
Grenfell, 2001). Em vista disso, quaiquer sugest^o de um 
mdtodo adequado em um livro-tcxto, como cstc, esta quasc 
certamcnte fadada a se tornar obsoleta ji na primeira leitura. 

Apesar dessas dificuldadcs t^cnicas* no entanto, e a dcs- 
pcito de demonstragocs ocasionais dc caos aparente cm am- 
bientes artificiais dc laboratdrio (Constantino et al., 1997)* 6 
crescente o con sense segundo o qua! o caos n&o 6 um padr&o 
do min ante na dinimica dc sistemas ccoldgicos naturals. Por 
isso, uma tend£ncia tem sido procurar entender por que o 
caos pode nMo ocorrcr na natureza, apesar de scr gerado facil- 
mente por model os ccoldgicos. Por cxcmplo* Fussmann e 
Heber (2002) examinaram populag6cs-modclo inscridas cm 
teias alimcntarcs c verificaram que, i medida que as teias ad- 
quiriam mais caracterfsticas observadas na natureza (ver Ca- 
pftulo 20), o caos sc tornava mcnos provdvel. 

Dcssc modo, a importUncia po- 

tencial do caos em sistemas ccoldei- 

* i * ■ j j ou important© - £ 

cos e clara. A partir dc um ponto de 

vista fundamental, prccisamos avaliar 

que, sc tivermos um sistema relativamentc simples, apesar dis- 
so ele pode gcrar uma din&mica cadtica complexa; c que* se 
observarmos uma dinimica complexa, a cxplicag&o subjacen¬ 
te pode* todavia, ser simples. Do ponto de vista aplicado, sc a 
ecologia deve tornar-se uma cifincia preditiva e manipulativa* 
entSo nccessitamos conhecer o grau com que a previsSo a Ion- 
go prazo 6 ameagada por uma das caracterfsticas mais distinti- 
vas do caos - a sensibilidade extrema is condigocs iniciais. 
Contudo, a pergunta pritica cliave - “o quio comum 6 o caos?” 
- permanece cm grande parte scm resposta. 


5.9 Reprodugao contfnua: a equagao logistioa 

O modelo construfdo c discutido na Scg&o 5.8 era apropriado 
para populagdes com cstagoes dc reprodugio discretes e* por- 
tanto, pode scr dcscrito por cquagdes que crcsccm cm passos 
discrctos* isto d, por equagocs “em diferengas”. No entanto* 
tais modclos nio s&o apropriados para aquclas populagdes cm 
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r, a taxa intrinseca 
de aumento 
natural 


que os nascimcntos e mortes sSo continues. Estas sSb mclhor 
deseritas por modelos de crescimcnto continue ou equates 
“diferenciaisT que scr&o considcrados a seguir. 

A taxa liquid a de aumento de 
uma popula^ao dessc tipo serd indi- 
eada por dNidt {que sc le “dN por 
df). Isso representa a “velocidade” 
com que uma popula^ao aumenta de tamanho, N t d me di- 
da que pass a o tempo, t. O aumento de tamanho da popu¬ 
late como um todo 6 a soma das contributes dos vdrios 
individuos que a compdem. Assim, a taxa m£dia de au¬ 
mento por indivfduo, ou a “taxa de aumento per capita M , t 
fornedda por dNidt (1/A/). Por^m, jd vimos na Scqdo 4.7 
que, na aus^ncia de compcti^o^ cssa d a definigao da “taxa 
intrinseca de aumento natural”, r. Assim, 


dN f I ^ 
dt\Nj 


(5.19) 



FIGURA 5.23 Aumento exponential ( - ) e sigmoidal (----) da 

densidade (AO com o tempo, para modelos de reprodugao continua. A 
equagao logistica e a que da o aumento sigmoidal. 


c: 


dN 

dt 


- rA z . 


( 5 . 20 ) 


A Figura 5.23 mostra uma populate aumentando cm tama¬ 
nho sob a influ&ntia da Equaq^o 5.20, com r > 0. NSo 6 sur- 
presa que sc produza um aumento ilimitado “exponenciaT. 
De fato, a Equag^o 5.20 6 a forma contfnua da EquagSo 5.8 
exponential cm diferen^as e, conformc discutido na Sc^o 4.7, 
r 6 simplesmente log^/2. (Leitorcs com bons conhcci memos 
matcmiticos observardo que a EquagSo 5.20 pode ser obtida 
dcrivando-sc a Equa^o 5.8.) i?e r sHo claramcnte medidas do 
mesmo conceito: “natal idadc mais sobrcviv£ncia” ou “natali- 
dade mcnos mortalidade”; a diferen^a entre Rc r6 meramcn- 
tc uma mudan^i de moeda. 


Para dar realismo, a oompeti^o 
intra-cspccffica deve obviamente ser 
adicionada i Equagdo 5.20. Isso pode 
ser alcanqado de modo mais simples 
por um metodo exatamente equivalcnte ao utilizado na Figura 
5.19, dando origem a: 


a equagao 
logistica 


dN 

- = rN\ 

df { K ) 


(5.21) 


Esta d conhecida como equate logfstica {criada por Verhulst, 
1838). A Figura 5.23 mostra uma populate crescendo cm 
tamanho sob a influ^ncia dcsta equate. 

A equate logistica 6 o equivalcnte continue da Equa¬ 
te 5.12 e, por isso, possui todas as caractcrfsticas essenciais c 
todas as dcfititiicias que esta apresenta. A equate 5.12 dcs- 
crcvc uma curva de crescimcnto sigmoidal que sc aproxima de 
uma capacidadc de suporte estivcl, mas 6 apenas uma das 
muitas equates razodveis que fazem isso. Sua principal van- 
tagem 6 a simplicidade. Altin disso, enquanto era possivel in- 


corporar uma garna de intensidadcs compctitivas d Equate 
5.12, is to ndo 6 ficil de conseguir com a equate logistica. Por 
isso, a logistica estd fadada a ser um modclo de depend£ncia 
da densidade perfeitamente compensadora. Todavia, apesar 
dcssas limitaqocs, cla serd um componcntc integral dos mode- 
los usados nos Capitulos 8 e 10, e desempenhou um papel 
central no dcscnvolvimcnto da ecologia. 


5.10 Diferen^as individuals: competigao 
assimetrica 

5.10.1 Desigualdades de tamanho 

Atd agora, nos concentramos no que acontccc com a popula¬ 
te como um todo ou com o individuo mddio que a represen¬ 
ta. Individuos diferentes, entretanto, podem responder 'a. com- 
petigSo intra-espccifica de maneiras diferentes. A Figura 5.24 
mostra os rcsultados de um experiment© cm que o linho {Li~ 
num usitatisdmum) foi scmcado com tres densidadcs e collii- 
do cm tr£s ctapas de dcscnvolvimcnto, registrando o peso de 
cada planta. Isso permitiu monitorar os efeitos da compctigSo 
crcscentc n4o apenas como rcsultado das variates da densi¬ 
dade de scmcadura, mas tambdm como rcsultado do crcsci- 
mento das plantas (entre a primeira e a ultima colheita). Quan- 
do a competigSo intra-especffica foi mcnos intensa (na mcnor 
densidade de colheita apds somente duas semanas de crcsci- 
mento), os pesos individuals das plantas se distribufram de 
forma sim£trica ao redor da mc^dia. Contudo, quando a com- 
pcti^So foi mais intensa, a distribute ficou bastantc dcsloca- 
da para a esquerda: havia muitos individuos pcquenos c pou- 
cos individuos grandes. A medida que a intensidade da com- 
pcti^So aumentava gradual mente, o grau de assimetria da dis¬ 
tribute tambdm aumentava. O decrdscimo do tamanlio - 
mas o aumento da assimetria cm tamanho - tamb&n sc consi- 
dcra associado ao aumento da densidade (e prcsumivelmcntc 
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Primeira colli eila 
(duiss aemanas 
a parti* da 
emetgSnda) 


Densidade baixa 
60 m- z 


Densidade media Densidade alia 

1,440 irr 2 3.600 rrr 2 




Peso das plantas (mg} 


Colheita final 
(matundade) 



FIGURA 5.24 Competigao e distribuigao as- 
siniblrica dos pesos das plantas. Distribui- 
goes de frequencia dos pesos das plantas 
individuals em populates de I in ho (Linum 
usitatissimum) semeadas em Ires densida- 
des e coihidas com tres idades diferentes. A 
barra preta e o peso medio (segundo Obeid 
efa/, ( 1967). 


da competigao) do bacaJhau (Gadus morhua ) } vivendo ao lon- 
go da costa da Noruega (Figura 5.25). 

a inadequabilidade Dc podcmos di- 

da media zcr tambdm que uma maior compcti- 

gSo aumcnta o gran dc dcsigualda.dc 
dos tamanhos dcntro da populagSo, isto 4 o grau com que a 
biomassa total sc distribni desigualmcntc cntrc os diferentes 
indivfduos (Weiner, 1990). Resultados bastantc scmclhantcs 
t&m sido obtidos em afgumas ontras populagSes dc animals 
(Uchmanski, 1985) c plantas (Uchmanski, 1985; Weiner e 
Thomas, 1986). Em gcral, as populagScs submetidas & com- 
petigao mais intensa t£m a maior dcsigtialdade de tamanhos e 
com frcquSneia cxibcm uma distribuig&o dc tamanhos com 
mnitos indivfduos pequenos e poncos indivfduos gran des. Evi- 
dentemente, 6 possfvcl qnc a caracteriscagSo de uma populaglio 
por mcio dc um indivfduo “mddio” arbitririo seja muito en- 
ganosa em tais circunst&ncias c pode desviar a atcng&o do fato 
dc qnc a compctig&o intra-espcdfica 6 uma forga qnc afeta os 
indivfduos, embora sens efeitos possam muitas vezes ser dc- 
tcctados na populagSo como nm todo. 


5.10.2 Apropriagao de recursos 

Uma indicagao sobre o modo com qnc a competigao pode exage- 
rar as desigualdadcs snbjaccntes cm uma populate provem dc 
observagocs dc uma populate natural adensada dc Impatient 
pallida,, espdeie vegetal annal do sudeste da Pcnsilvania. Por um 
perfodo dc oito semanas, o crcscimcnto fbi muito mais rdpido 
cm plantas grandcs do qnc cm pequenas — na realidadc, as plan¬ 
tas pequenas nlio cresccram totalmentc (Figura 5.26a). Isto au- 
mentou dc mancira significativa a desigualdadc dc tamanhos den- 
tro da popuIagSo (Figura 5.26b). Assim, quanto menor o tarna- 
nho inicial de uma planta, mais da era afetada pclas vhinhas. As 
plantas cstabelccidas antes sc apropriaram do espago on o “captu- 
raram”; subsequentemente, fotam pouco afetadas pda compcti- 
g3o intra-espccffica. As plantas qnc emergiram mais tarde pene- 
traram em um universe cuja maior parte do espago disponfvd ja 
cstava ocupada; por is so, clas fbram bastantc afetadas por compc- 
tig&o intra-espccffica. A compctigSo foi assimbtrica: houve uma 
hicrarquia. Alguns indivfduos fbram muito mais afetados do que 
outros e, oito semanas mais tarde, pequenas diferengas iniciais 
fbram transformadas por comperigSo cm diferengas muito maiotes. 
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FiGURA 5.25 Valores da assimetria (na distribuigao da frequence de 
com prime ntos) a densidade (a) e de assimetria e comprimento medio (b) 
sao expressos como desvios-padrao dos valores medics nos anos 1957 
a 1994, para o bacaihau {Gadus morbus), da Skagerrak, ao longo da 
costa da Noruega. Apesar das acentuadas flutuagoes de ano para ano 
(resultantes* a materia, de variagoes meteoroiogicas), a assimetria fo 
claramente maior em densidades mais altas [r- 0,56, 0,01), quando 

os comprimentos foram manores {r- - 0,45, P< 0,05), isto e, quando a 
competigao foi mais intan sa (sagiindo Lekva et aL, 2002). 


Sc a oompetigao 6 assimdtrica porquc os competidores su- 
peri ores sc apropriam dos rccursos, entsio 6 mais p revived que da 
seja assinfotrica quando ocorre por iccursos mais sujcitos a serem 
apropriados. Espccificamente, pode-se esperar qoc a compctig£o 
das plantas pda luz, cm que um compctidor superior podc sobre- 
pujar c sombrear um inferior, seja mais util i apropriagio dc rc- 
curso do que a competigao por tiutrictites ou 4gua do solo* em 
que as raizes, indusive dc um compctidor inferior, tcrao um aces- 
so mais imediato do que as raizes dc scus superiores a pelo menos 
alguma parte dos seus recurs os disponfveis. Essa expectativa € 
confirmada pclos rcsultados dc um experimento cm que indivf- 
duos dc ipomcia {Ipomoea tricolor) foram cultivados de diferentes 
mancitas: cada pknta no sen vaso (“sem competigao”); cada planta 
enraizada em um vaso, mas com scus caulcs cntrclagados cm uma 
linica cstaca (“caulcs compctindo**); vdrias plantas enraizadas no 
mesmo vaso, mas com scus caulcs crescendo isoladamcntc em 
suas estacas (“raizes competindo”); varias plantas enraizadas no 
mesmo vaso e com seus caulcs cntrclagados na mesma estaca (“cau- 
les c raizes compctindo”) (Figura 5.27). Embora a competigao 
das rafzes fosse mais intensa do que a dos caulcs, pois cla provo- 
cou um dccfoscimo muito maior no peso mc-dio das plantas indi¬ 
viduals, foi a competigao dos caulcs pcla luz que lcvou a um au- 
memo muito maior da dcsigualdade dc tamanhos. 

As distribuig&cs assimdtricas rc- 
presentam uma das possfveis manifes- 
tagocs dc competigao assimdtrica e 
liicrirquica, mas existent muitas outras. Ziemba c Collins (1999) ^ 


assimetrias e 
outras hierarquras 


por cxemplo, cstudaram a competigao entre salamandras lar- 
vais {Ambystoma tigrinum nebuk$um) t que sc mantiveram ou 
isoladas, ou agrupadas com competidores. O tamanho das lar- 
vas sobreviventes maiores n^o foi afctado pcla competigao 
(P = 0,42), mas as larvas menorcs ficaram muito mcnores 
(P < 0,0001). Isso enfatiza que a competigao intra-cspecffica 
nHo s 6 6 capaz dc exagerar as diferengas individuals, mas tam- 
b^m 6 fortemente afetada por tais diferengas individuals. 

Em uma escala temporal muito mais longa, a competi¬ 
gao assimdtrica foi observada cm uma populagSo da planta her- 
bdccaperene Anermnehepatic^ na Sudeia (Figura 5.28) (Tamm, 
1956). Apesar das pl&ntulas que passaram a fazer parte da po- 
pulagSo cm 1943 c 1952, d evidente que o fator mais impor¬ 
tant na dctcrminagSo dos indivfduos sobreviventes atd 1956 
foi se elcs estabclcceram-se ou nHo cm 1943. Dos 30 indivf¬ 
duos que alcangaram um tamanho grande ou intermedidrio 
cm 1943, 28 sobreviveram atd 1956, e alguns deles ramifica- 
ram. Por outro lado, das 112 plantas que cram pcquenas cm 
1943 ou que apareccram postcriormcnte como plintulas, ape- 
nas 26 sobreviveram atd 1956, c nenhuma dclas ficou suficicn- 
temente estabclecida para florcscer. Em populagocs dc irvorcs, 
podem scr observados padrocs semclliantcs. As taxas dc sobre- 
vivdncia, as taxas de natalidadc c, portanto, a eficdcia bioldgica 
dos poucos adultos estabelcddos sSo altas; os valorcs das numero- 
sas plantulas c drvorcs j ovens sSo comparativamcntc baixos. 

Tais considcragocs ilustram um 
ponto importante c geral: as assime- 
trias tendem a reforgar os poderes rc- 
gul adores da competigSo intra-cspecf- 
ftca. As plantas cstabclecidas por Tamm tiveram dxito como 
competidoras ano apbs ano, mas as plantas pcquenas e as pMn- 
tulas fracassaram repetidamente. Assim, ficou garantida uma 
constlncia aproximada no numcro dc plantas cstabclecidas 
entre 1943 e 1956. A cada ano liavia um numcro quasc cons¬ 
tant de “vcnccdorcs”, acompanhado por um numcro varidvel 
dc “predadores”, que nio somente nio crcsciam, mas cm gc- 
ral, no devido tempo, acabavam morrendo. 


a assimetria 
intensifies a 
regulagao 


5.11 Territorial idade 

A territorial idade 6 um fenomcno particularmcnte importan¬ 
te c propagado que resulta cm competiglo intra-especffica as- 
sinfotrica. Ela ocorre quando existe interfcrSncia ativa entre 
indivfduos, dc mancira que uma irca mais ou menos cxclusi- 
va, o territdrio, t defondida contra os intrusos mediante um pa- 
drio de comportamento rcconhcdvcL 

Os indivfduos dc uma esptkic 

r a terrrtorialii bade 6 

territorial que s^o incapazcs dc obter um tornaio 

um territdrio com freqifoncia n^o pres- 

tam quaJqucr contribuigio is gcragocs foturas. Portanto, a ter- 

ritorialidadc 6 “torneio f Existem venccdorcs (os que consc- 

gucm dominar um territdrio) c pcrdedorcs (os que nlo conse- 

gucm), c a todo momento podc haver apenas um numcro li- 

mitado dc venccdorcs. O numcro exato de territdrios (vcncc- 
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FIGURA 5.26 Competiqao assimbtrica em 
yma populaqao natural de fmpatsens pallida. 
(a) Aumento de massa de sobreviventes de 
tamanhos diferentes, em urn periodo de oito 
semanas, e distriburgao dos tamanhos inicrais 
dos indivfduos que morreram durante o mes- 
mo periodo, Q eixo horizontal e o mesmo em 
cad a caso. (b) Distribuiqao dos pesos indivi- 
duals no infcio (coeficiente de Gini, uma me* 
dida de desigualdade, 0,39) e no final do pe- 
riodo [coeficiente de Gini, 0,40) (segundo 
Thomas e Weiner, 1969). 





FIGURA 5,27 Guando os indivfduos de ipo- 
meia competirarn, a competigao das raizes 
foi mais eficaz na redugao do peso mbdio 
das plantas [todas as comparagbes entre os 
tratamentos foram significativamente distin- 
tas; P< 0,01, exceto em [c] com [d]), mas a 
competigao entre os caules foi mais eficaz 
no aumento do grau de desigualdade de ta¬ 
rn anhos, medido pelo coeficiente de varia- 
gao do peso [diferengas significativas entre 
os tratamentos [a] e [b], com P< 0,05, e en¬ 
tre [a] e [d], com P< 0,01) (segundo Weiner, 
1986). 
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FIGURA 5.28 Apropriagiao do espago por 
uma planta perene, Anemone hepatica , em 
umafloresta daSuecia. Cada linha represent 
ta um individuo; fin has retas contmuas, para 
itidividuos nao-ramificados; lintlas ramifica- 
das, se a planta teve ramificagao; linhasgros- 
sas, se a planta floresceu; linhas trace]adas, 
se a planta nao foi observada no ano em 
questao. As do grupo A estavam vivas e eram 
grandes em 1943; as do grupo B estavam 
vivas e eram pequenas em 1943; as do gru- 
po C apareceram em 1944; as do grupo D 
apareceram em 1945; e as do grupo E apa- 
reeeram depois, presumivelmente a partir de 
pi an tu las (seg undo Tam m 5 1956), 


dorcs) cm geral d um tanto indctcrminado cm um ccrto ano c 
certamcntc vara dc ano para ano, dcpcndcndo das condiqdes 
ambicntais. Contudo, a natures de disputa da tcrritorialida- 
de asscgura, como o quc gcralmcnte fax a competiglo assimd- 
trica, uma constancia comparativa no niimcro de indivfduos 
sobrevivcntes c rcprodutorcs. Por esse motivo, uma conscqiidn- 
cia importantc da territorialidade d a regulate populacional 
0 Uj mais particularmcnte, a rcgulaqiao do ntimero de do mi- 
names de um territdrio. Assim, quando os proprietirios de 
um territdrio mortem, on s^o rcmovidos experimental memc, 
sens lugarcs oostumam scr logo ocupados por rccdm-chcga- 
dos. Por cxemplo, cm populates do chapim-rcal (Parut ma- 
j&r)i os territdrios florestais vagos s&o reo cup ados por avcs pro- 
cedentes de vegetagoes arbustivas ondc o dxito reprodutivo d 
scnsivclmcntc mcnor (Krebs, 1971). 

Alguns autores considcram quc as conseqMncias regula- 
doras da territorialidade deviant ser as causas cm que sc basca- 
va a cvoiugiao do comportamcnto territorial - a tcrritorialida- 
de scndo favoreeida porquc a populagSo como um todo safa 
bcncficiada pelos cfcitos do radon amen to, uma garantia de 
que a populate nSo sobre-cxploraria sens recursos (p. ex., 
Wynne - Edwards, 1962). Todavia, cxistcm raxocs poderosas 
c fundamentals para rejeitar essa explicagSo de "selegao de gru¬ 
po” (csscncialmentc, cstende a teoria evolutiva mais aldm dos 
limites raxodveis): a causa final da territorialidade deve scr bus- 
cada dentro dos domfnios da sclcgdo natural, cm alguma van- 
tagem que possa resultar para o individuo. 

Naturalmcnte, qualquer beneffeio 
quc um indivfduo obtenha da territori- 

CUStOS 03. 

t e rri tor ial i d a de alidade deve ser confrontado com os cus- 

tos para defender o territdrio. Em alguns 
animais, essa defesa implica um combatc violcnto entre com- 
petidores, e em outros hd um reconhccimcnto muito mais sutil 
dos oompetidores, mediante sinais de alcrta (p. ex., canto ou odor). 
Mesmo quando as chances de dano Osico sio mfnimas, os ani- 


mais territorials cm gcral gas tarn cncrgia para patrulliar e marcar 
scus territdrios; esses custos cncrgdticos devem scr menorcs do 
quc os benefkios, sc a territorialidade d favoreeida pela selegao 
natural (Davis e Houston, 1984; Adams, 2001). 

Prawc Grant (1999), por exemplo, investigaram os cus- 
tos e os benefkios ao peixe ciclfdeo Arch&cmtrm nigrofhsriatus 
para defender territdrios alimen tares de tamanhos diferentes. 
A medida que o tamanlio do territdrio aumentou, a quantida- 
de de alimen to consumido pelo scu defensor aumentou (o 
bcncfkio; Figura 5.29a), mas a frcqii£ncia de perseguig^o aos 
intrusos (o eusto; Figura 5.29b) tambem aumentou. A cvolu- 
g&o deveria favorccer um tamanlio territorial intermediirio 
cm quc o balango {trade-off) entre custos c bencficios fosse 
otimixado, e onde os defcnsorcs aJcangasscm realmcnte a maior 
taxa de crescimento (Figura 5.29c). 

Por outro lado, a explicate da territorialidade cm ter- 
mos dc um beneffeio llquido para o proprietirio do territdrio 
vem a ser como a histdria sempre cscrita pelos vcnccdores. Existe 
outra questSo, possivelmentc mais ardilosa, que parccc nHo ter 
sido rcspondida - n&o seriam mais bcncficiados os indivlduos 
sem um territdrio sc desafiassem com mais frcqii£ncia c deter- 
minagao os proprietdrios do territdrio? 

Naturalmcnte, dcscrevcr territo- 

rialidade apenas cm termos dc “ven- nao se trata 

cedores” e w vcncidos” d uma simplifi- 

^ „ . ve need ores e 

caqao exccssiva. hm geral, cxistcm os vencidos 

primeiros, os segundos e uma gama dc 

prdmios de consolagdo - nem todos os territdrios sdo de igual 
valor. Is so tern sido demonstrado, de uma mancira extraordi- 
nariamente significativa, cm um estudo com ostreiros {Hae- 
matopus ostralepts) na costa holandcsa, ondc os pares dc avcs 
defendem tanto os territdrios para nidificaqlo no marisma 
como os territdrios para alimentagdo nas terras lamacentas das 
praias (Ens ct al., 1992). Para algumas aves (“residentes”), o 
territdrio para alimen tagSo d apenas uma extenslo do territd- 
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(a) 




FIG UR A 5.29 Tamanhq territorial otimo para o peixe dclideo Archocen- 
trus nigrofasciatus. (a) A medida que o tamanho dto fragmento (temtorio) 
aumentou, a quantidade da alfmento ingerido por um defensor (esoore z 
padronizado) tamb£m aumentou, mas nrvelado aos tamanhos maiores 
(linha contfnua, regressao linear: r 2 = 0,27, P = 0,002; linha tracejada, 
regressao quadUitica; ^=0,33, P- 0,003). A medrda que o tamanho do 
fragmento [territbrio) aumentou, a taxa de perseguigao dos defensores 
do tenttdrio aumentou (regressao linear r 2 = 0,68, P < 0,0001). (c) A 
medida que o tamanho do fragmento (territdrio) aumentou, a taxa de 
crescimento dos defensores do territdrio (escore z padronizado) tornou- 
se a mais alta em territories de tamanho interm ediario (regressao qua- 
dr&tica: r 2 ^ 0,22, P=, 0,028) (segundo Praw e Grant, 1999). 

rio para nidificate: clcs formam uma unidade cspaciai. No 
entanto* para outros pares (“com sattos”)* o tcrrit6rio para ni¬ 
dificate & continental e* portanto, fica separado cspacialmcn- 


te do territdrio para alimentato (Figura 5.30a). Os desccn- 
dentes cmandpados sio muitos mais numcrosos nos pares rc- 
sidentes do que nos saltadores (Figura 5.30b)^ pois os primei- 
ros entregam muito mais alimento aos sens fiihotes (Figura 
5.30c). Dcsde a mais tenra idadcj os fiihotes residentes acorn- 
panham scus pais k terras lamacentas das praias 3 ingerindo 
cada presa tao logo ela 6 capturada. Por outro lado, os fiihotes 
saltadores ficarn presos cm scu territdrio para nidificate* antes 
de poder voar; todo scu alimento 6 transportado por vdo. 
muito mclhor ter urn territdrio que possibilitc atuar como um 
rcsidentc do que um que edge atuar como um saltador. 

5.12 Auto-atenuagao {self-thinning) 

Ao longo dcstc capftuloj vimos que a competito intra-espeef- 
fica podc influcnciar no mimero de mortesj no ntimero de 
nascimentos e no gran de crcscimento dentro de uma popula¬ 
te- Em gcrai, isso tern sido ilustrado considcrando os rcsulta- 
dos finals da competigao. Fordm^, na prdtica, os efeitos s&o 
muitas vezes progressivos. A medida que uma coortc amadurc- 
cCj os indivfduos crcsccm cm tamanho* suas necessidadcs cres- 
cem e* por conseqiifincia, clcs oompetem cada vez com maior 
intensidade. Por sua vez, isto tende a aumentar de mode gradual 
scu risco de morrer. Todavia, se alguns indivfduos mortem, ocor- 
rc cnt&o um decfoscimo da densidade e da intensidade de compe- 
tite - que afeta o crcscimento, que afeta a competitor que afeta 
a sobreviv£ncia* que afeta a densidade, e assim por diantc. 

5.12.1 Linhas dinamicas de atenuagao 

Os padrocs que emergem nas coortcs de indivfduos cm crcsci¬ 
mento c adensadas foram originalmcnte o foco de atento espe¬ 
cial cm populates vegetais. Por excmplo, o azev^m pcrcnc (Lo~ 
Hum perenne) foi semeado cm diferentes densidades, e as amos- 
tras de cada densidade foram colhidas apds 14,35 j 76,104 e 146 
dias (Figura 5.31a). A Figura 5-3la tern os mesmos cixos logarft- 
micos - densidade c peso m£dio das plantas - que a Figura 5.1* 
mas 6 mais importance avaliar as dlfcrcngas entre ambas. Na Figura 
5.14, cada linha representava uma relate produte-densidade 
separada para diferentes idadcs de uma coortc. Os pontos suocs- 
sivos ao longo de uma linha representsvam diferentes densidades 
iniciais de scmcadura Na Figura 5.31, cada linha representa uma 
densidade de scmcadura diferente, c os pontos sucessivos ao lon¬ 
go de uma linha representam populates com a mesma densida¬ 
de inicial de scmcadura, mas cm idadcs diferentes. Portanto* as 
linhas sSo trajetdrias que seguem uma coortc atraves do tempo. 
Isso estd indicado por setas, que partem de muitos indivfduos 
pequenos c j ovens (abaixo, h. dircita) ate pouoos indivfduos maio¬ 
res c mais vellios (acima, k esquerda). 

O peso medio das plantas (em uma determinada idadc) 
era sempre maior nas populates com densidade mais baixa 
(Figura 5.31a). Tambdm ficou claro que as populates com 
densidade mais alta cram as primeiras a softer uma mortalida- 
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FIG UR A 5.30 (a) Uma area costelra na Ho- 
Ian da que proportion a te rritdrfos tanto para 
nidrficaqao quanto para alimentagao dos os* 
treiros. Nos territdrfos dos "resfdentes 11 (som* 
breado-escuro), as ^reas para nfdtficagao e 
para alfmentagao sao adjacentes, e os filho* 
tes podem ser transportados de uma para ou* 
tra em uma idade tern a. Entretanto, as aves 
“torn saltos" tern territories separados para 
nidrficaqao e alimentagao (sombreado-claro), 
e o alimento e transportado por voo, antes 
que os filhotes se emandpem. (b) Os resi* 
dentes {•) proponcionam urn numero mafor 
de filhotes emancipados do que os saltado* 
res (•). (c) Os residentes (•) entregam mais 
alimento por cad a evento de mard {gramas 
d e peso seco se m res fduo m i ne ral - g AFDW, 
ash-free dry weight} do que os saltadores (•). 
Estes entregam mais alimento aumentando 
o esforqo (de voo), mas nao conseguem en- 
tregar tanto alimento como os residentes (se* 
gundo Ens etai. { 1992). 


dc substantial. No cntanto, o que chama mais a atcng&o i 
que, ao final, em todas as to or tes, a densidadc diminufa c o 
peso mddio das plantas aumentava dc maneira harmbnica: as 
populates progrediam aproximadamentc ao longo da mes- 
ma linha reta. Diz-se que as populates experimentaram uma 
auto-atcnuagSo (ou seja, um dcclinio progressivo da densida¬ 
dc dc uma populag&o dc indivfduos cm crcscimcnto); a linha 
da qual das sc aproximam e sobre a qual depois progridem 6 
conhedda como uma linha dinJbnica deatenud&fa (Weller, 1990). 

Quanto mais baixa 6 a densidadc de semeadura, mais 
tardc comcga a auto-atenuag£o. Em todos os casos, contudo, 
as populates seguiram inidalmcntc uma trajetdria quasc ver¬ 
tical, isto it apresentaram pouta mortalidadc. Apds, & medida 
que se aproximavam da linha de atenuag&o, as populates so- 
freram aumento das taxas de mortalidadc, de modo que as 
inclma^Ses de todas as trajetdrias de auto-atenuagio sc apro- 
ximaram gradual men te da linha dinimica dc atcnuag&o e cn- 


tiao progrediram ao longo deia. Observe tambdrn que a Figura 
5.31 foi elaborada, segundo a convcng&o, com o logaritmo da 
densidadc no eixo ^co logaritmo do peso mddio no cixo y. 
Is so n&o significa que a densidadc 6 a variivel independents: 
da qual depende o peso mddio. Dc fato, pode-sc argumentar 
que o peso mddio aumenta naturalmcntc durante o cresci- 
mento vegetal c que isso determina o dccrdscimo da densida¬ 
dc. O enfcque mais satisfatdrio 6 aqucle cm que a densidadc c 
o peso medio s&o totalmcntc intcrdcpcndentcs. 

Tern sido dito muitas vezes que 
as populates vegetais (sc semeadas em a lei da potSncia 
densidades suficicntcmente clevadas) 
se aproximam e logo seguem uma ii- 
nha dinimica dc atcnuagSo. Por muitos anos, tais linlias fo- 
ram amplamentc entendidas como tendo uma inclinag&o cm 
tor no de - 3/2, e a relate foi muitas vezes referida como a 
“lei dapot£ntia dc-3/2” (Yoda 1963; Hutchings, 1983X 
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FIG UR A 5.31 Auto-atenuagiao am Lolium 
perenne semeado em cinco dansidades; 
1.000 (•), 5.000 {•), 10.000 (■), 50.000 (■) 
e 100.000 (A) “somentes" nr s a am: (a) 0% 
de sombra a (b) 83% de sombra. As linhas 
unam as populates dasdnco dansidades 
de semeadura colhrdas am cinco ocasioes 
sucessivas. Portanto, alas indicam as traje* 
tbrias, no tempo, que essas pop (jingoes te* 
riam seguido. As setas indicam as diregoes 
das trajetdrias, ou seja, a diregao da auto* 
atenuagao. Para mais detalhes, ver texto 
(segundo Lonsdale a Watkinson, 1983). 


lima vcl que a densidade (N) esti relacionadacom o peso nfodio 
(©), segundo a cquagiao: 


log w = log c — 3/2 log N 

(5.22) 

ou 


w= c N-^ 2 

(5.23) 

cm que c 6 constantc. 



Observe, entretanto, que cxistem problemas estatfsticos ao 
usar as Equates 5.22 e 5.23 para estimar a inclinaglio da relagSo 
(Weller, 1987). Em particular, jd que w 6 gcralmente cstimado 
como B/N[ em que B 6 a biomassa total por unidade de irea, w 
e N cstao incvitavclmente correlaoionados, c to da. a rclagSo entre 
clcs, ate ccrto ponto, d falsa. Por esse motivo, e prcfcrfvcl usar a 
related equivalent^ que nccessita de autocorrclag&o: 


log B = log c — 1/2 log iV 

(5.24) 

B = c N [/1 . 

(5.25) 


5.12.2 Linlias-limites das especies e populates 

De fato, nos virios casos em que a rclag&o biomassa-densidade 
tern sido documcntada, n3o foi seguida uma liniea coorte ao lon- 
go do tempo, mas sim foram comparadas populates com densi- 
dadcs diferentes (c possivclmentc com idades diferentes). Em tais 
casos, d mais corrcto falar de uma linha-limite da specie - uma 
linha aldm da qua! ccrtas combinagocs de densidade e peso me¬ 
dio n3o sSo possfveis para a cspdcic (Weller, 1990). Jd que d pos- 
sfvcl para uma cspdcic variar de aoordo com o ambicntc cm que 
vive, na verdade, a sua linha-limite abrangcri toda uma side de 


a linha dinamica 
de atenuagao e a 
linha-limite nao sao 
necessariamente 
as mas mas 


linhas-limites das popuIafdet y cada uma das quais define os limites 
de uma populate pardcular da espdeie em questlo em urn am- 
biente especffico (Sackvilc Hamilton et al., 1995). 

Assim, uma populagao com auto- 
atenuagao sc aproxima da sua linha- 
limite e depois sc dcsloca ao longo 
dcla, que, como uma trajetdria, cha- 
marfamos de sua linha dinlmica de 
atenuag&o - mas csta n^o d necessariamente tambdm a linha- 
limite da espdeie. Por cxemplo, o regime de lui, a fertilidade 
do solo, a disposigiao cspacial das pldntulas c outros (atorcs 
podem alterar a linha-limite (c, como conscqiidncia, a linha 
dinlmica de atcnuag&o) para uma populagSo cm particular 
(Weller, 1990; Sackville Hamilton et ai, 1995). Em diferen¬ 
tes cstudos, por cxemplo, tern sido verificado que a fertilidade 
do solo altera a inclinagSo da linha de atenuagao, a intersegiio, 
nenhuma delas, ou ambas (Morris, 2002). 

A infludneia da lint d digna de scr 

‘“- 3 inr insrnp^i Hp 

considcrada cm mais dctallie, pois cla atenuagSo de -1 
rcssalta uma caractcrfstica-chavc da li¬ 
nha de atcnuaglo e da linha-limite. Uma inclinagSo de aproxi- 
madamente -3/2 indica que o peso mddio das plantas cstd au- 
mentando mais rapidamente do que a densidade estd dimi- 
nuindo c, portanto, a biomassa total cstl aumentando (uma 
inclinagiao de -1/2 em um grdfico da biomassa-densidade to¬ 
tal). Pordm, finalmemc, isso deve ccssar: a biomassa total nlo 
pode cresccr de forma indefinida. Em ves disso, pode-se espe- 
rar que a linha de atenuagao mude para uma inclinagao de -1: 
is to d, a perda pela mortalidadc 6 cquilibrada com exatidlo 
pclo crcscimento dos sobreviventes, de modo que a biomassa 
total permanecc constantc (uma linha horizontal so b re um grl- 
fico da biomass a-densidade). Isso 6 o que sc observou quando 
populagocs de Lolium perenne (Figura 5.31 b) foram cultivadas 
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com intensidadcs luminosas baixas. Um 1 unite (e a I inha de 
atenuagio) com uma inclina^o de -1 era aparente com densi- 
dadcs muito rnais baixas do quc serk dc outro mode. Fica cla- 
ro* o regime dc lint podc alterar a linlia-limite da populate 
Isso rambem enfatiza, entretanto* que as linhas-limites com 
inclinaqocs negatives mats ingremes do que -1 (scjam cks ou 
ndo exatamente -3/2) subentendem limites is combina^cs 
admissiveis dc densidades c pesos mddios das plamas quc se ma- 
nifostam antes quc a biomassa nkxima dc uma drea dc terreno 
tenha sido alcan^ada. As tazoes possfveis sdo discutidas a seguir. 

5.12.3 Uma linlia-limite unica para todas as 
especies? 

De forma curios a, quando as linlias de atenuagio c as linhas- 
limite dc todos os tipos dc plamas sdo representadas ua mes- 
ma figura* parccc que t£m aproximadamentc a mesma indi- 
na^do e que possucm tambem intcrse^ocs (isto d* valorcs de c 
na Equagdo 5.24) que ficam dentro dc uma faixa estreita {Fi- 
gura 5.32). No extreme inferior i direita na figura cstdo as 
populates dc plantas pcquenas com densidadc alta (ervas 
anuais e plantas pcrencs com partes adteas dc vida curta)* c no 
extreme inferior i esquerda sc cncontram populates esparsas 
de plantas muito grandes, incluindo as sequdias da costa (Se¬ 
quoia sempervirens)i as drvorcs mais altas conhccidas. As mo- 
das mudam cm ci£ncia como cm todos os campos dc ativida- 
de. Houve tempo cm quc os ecdlogos* ao observar a Figura 
5.32, viam uniformidade - todas as plantas marcliando no 
ritmo de -3/2 (p. ex., White* 1980), sendo os desvios da nor¬ 
ma considcrados como "rufdo” ou apenas dc mcnor intcrcssc. 
Postcriormcnte* uma sdria diivida foi lan^ada sobre a concor- 
dincia das inclina^ocs individuals com -3/2 * bem como sobre 
a concep^io gcral dc uma linica linlia dc atenua^o ideal (We¬ 
lle^ 1987* 1990; Zcide* 1987; Lonsdale* 1990). Mesmo as- 
sim* ndo cxistc realmente qualqucr contradiqao. Por um lado* 
as linlias da Figura 5.32 ocuparn uma porqiao muito mcnor do 
grdfico do que scria esperado ao acaso. Existe aparentemente 
algum fendmeno fundamental vinculando esse espcctro total 
dc tipos vegetais: nlo sc trata de uma “regra” invarkvel, mas 
dc uma tenddneia fundamental. Por outro lado* as variaqdcs 
entre as linhas siao reals c importantes e ncccssitam dc tanta 
ex pH cat o quanto a tenddneia gcral. 

5.12.4 A base geometrica da auto-atenuagao 

Iniciaremos pclo exarne das bases possfveis para a tcnddncia 
gcral c depois analisarcmos por quc diferenres cspdcics ou po¬ 
pulates podem apresentar suas prbprias variaqOcs com rela¬ 
te a este tema comum. Para a tenddneia* sdo propostos dois 
tipos gcrais dc explicate. A primeira (c por muitos an os* a 
linica) € gconfotrica; a segunda 6 baseada na alocato dc re¬ 
curs os cm plantas de tamanlios diferentes. 

O argumento gcortfotrico se proccssa como segue. Em uma 
coorte de plantas em crcscimento, i medida quc a massa da po¬ 
pulate aumenta* o fndicc de area foliar (Z, a drea foliar por uni- 


dadc dc drea dc tcricno) ndo segue crescendo. Ao oontrdrio, aldm 
de um certo porno* clc pcrmancce constantc, independentemen- 
tc da densidadc das plantas (N). Dc fato* 6 predsamentc a partir 
deste ponto quc a populate segue a linlia din arnica de atenua- 
t>. Isto pode scr expresso da segulnte forma: 

L - AN = constante (5.26) 

cm que A 6 a drea foliar mddia por planta sobrevivente. No 
entanto* a drea foliar das plantas individuals aumenta d medi- 
da que clas crescent c* portanto* o mesmo acontccc com sua 
nfodia, A fi razodvcl quc A* sendo uma drea* esteja relacionada 
com dimensdes lincarcs de uma planta, como o didmetro do 
caule* A mediante uma formula do tipo: 

A = aD 2 (5.27) 

cm quc a 6 uma constantc. Analogamcnte, 6 razodvei esperar 
quc o peso mddio da planta* w, esteja relacionado com D pela 
formula: 

w=bD 3 (5.28) 



FIGURA S.3-2 Auto-atenuat° em amp la diversidade de ervas e 

arvores. Cada linha corresponds a uma especte diferente, e a prdpria 
linha indica a faixa sobre a qual foram feitas as observates, As se- 
tas, dispostas apenas sobre as linhas representatives, indie am a dire- 
^:ao da auto-atenuagao ao I on go do tempo, A figura baseia-se na Fi¬ 
gura 2.9 de White ^1980^ que fornece tambem as fontes originars e 
os nomes das especies dos 31 conjuntos de dados, 
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cm quc h tsmb£m 6 uma constante Unindo as Equates 5.26 
a 5.28, obtemos: 

w = b {Uaf. (5.29) 

Isto 6 estrutundmentc cquivalentc & lei da pot£ncia dc “3/2 da 
Equate 5.23, na qua! a constante dc intcrscgiio, c t 6 dada por 

b (Lfa) m * 

Fortanto, 6 evidente por quc cm gcral sc podc espetar quc 
as linhas dc atenuagio possuam inclinagoes dc aproximadamentc 
—3/2. Alcm disso, sc as rclagScs das Equagocs 5.27 c 5.28 fossem 
aproximadamentc as mesmas para to das as espbdes vegetais c sc 
todas as plantas alcangasscm aproximadamentc a mesma drea fo¬ 
liar por unidadc dc drea do terrene (£), entao a constante rscria 
aproximadamentc a mesma para todas as espdcics. Por outro lado, 
suponha quc L nSo d constante para algumas cspdcics (ver Equa- 
g^o 5.26) 3 on quc os expoentes das Equagocs 5.27 c 5.28 nao sdo 
exatamente 2 ou 3, ou quc as constantcs dcssas equates (a e b) 
variam entre as csp^cics, ou na realidade nlo sdo cm absolute 
constantcs. As linhas dc atenuatfm teriam entlao inclinagoes di- 
vergentes dc “3/2, e as indinagoes c as intersegSes variariam dc 
espdcic para espdeie. ficil pcrccbcr por quc, dc acordo com o 
argumento gcometrico, existe uma ampla semeihanga no com- 
portamento dc espdcics diferentes, mas tambdm por quc, cm um 
examc mais detaihado, cxistcm variagdes entre espdeies c nao lid 
algo tal como uma iinha dc atenuagdo ilnica c “ideal 51 . 

Aldm disso, contrariamcnte ao 

simples argumento gcomdtrico, a rc- 
argumento . J j - j ■ i j j 

geombtrico lagao produgao-densidadc dc uma 

coortc cm crcscimcnto nSo neccssaria- 
mente depende apenas do mimero dc indivfduos quc morrem 


c do mo do quc crcsccm os sobreviventes. Vimos (ver Segdo 
5.10) quc a compctiglo d, com frcqiidncia, altamcntc assimd- 
trica. Sc to do s os individuos quc morrem cm uma coortc sdo 
prcdominantcmcntc os muito mcnores, entao a densida.de (in- 
dividuos por unidadc dc drea) dcclinard com mais rapidez k 
medida quc a coortc cresce, c a inclinagdo serd mais rasa, cm 
especial nos estdgios iniciais dc auto-atenuagdo. Essa conccp- 
gdo 6 sustentada por uma comparagdo da auto-atenuagdo cm 
plantas normais dc Arabidopsis tbaliana com a auto-atenuagdo 
cm mutantes quc sobre-expressam o fitocromo A, reduzindo 
muito a sua tolcrdncia d sombra c tornando mais assimdtrica a 
competigdo entre clas (Figura 5.33a). 

Parccc possivcl tambdm usar os desvios dos pressupostos 
utilizados na construgdo das Equates 5.26 a 5.29 para cxpli- 
car ao mcnos algumas das variagocs da regra “gcral” dos -3/2. 
Osawa c Allen (1993) cstimaram vdrios dos pardmetros das 
cquagdes a partir dc dados dc crcscimcnto dc individuos dc 
faia-da-montanha (Nothafagus solandn) c do pinheiro vcrmc- 
Uio {Pinas densifi&ra ). Eles cstimaram, por cxcmplo, quc os 
expoentes das EquagSes 5.27 c 5.28 ndo cram 2 c 3, mas 2,08 
c 2,19 para a faia-da-montanha, e 1,63 e 2,41 para o pinliciro 
vermelho. Esses expoentes sugcrcm inclinagoes dc atenuagdo 
dc -1,05 c —1,48, no primeiro e no segundo casos, rcspectiva- 
mcntc. Tais valorcs sdo significativamcntc compardvcis aos das 
inclinagoes dc —1,06 c -1,48 (Figura 5.33b). As scmclliangas 
entre os valorcs cstimados c os observados tambdm loram im¬ 
press io nan tes para as constantcs dc intersegSes. Esses rcsulta- 
dos mostram, portanto, quc podem ocorrer linhas dc atenua¬ 
gdo com inclinagoes diferentes dc “3/2, mas cstas podem scr 
cxplicadas a partir da biologia detaihada da espdeie considcra- 
da - e mesmo quando ocorrcm inclinag6cs dc -3/2, talvcz 



FIGURA 5.33 fa) Relagao entre a biomassa total e adensidade de duas linhagens selvagens da especie vegetal Arabsdopsis (haliana (C e ■) 
e uma linhagem mutanta sobre-expressando um fitocromo A (•) 15, 22 e 33 dias apbe a semeadura (do baixo para cima). Os dados sao 
representados pelas madias (± 1 EP, n = 3). Em cada caso, as linhagens foram semeadas em duas densidades iniciais; as linhas continuas 
pretas de regressao sao apresentadas em cada caso para a densidade mais alta. A Iinha tracejada preta mais mgrerne tern uma inclrnagao de 
- 1/2 (indicative da auto-atenuagao de - 3 / 2 ), e a Iinha rasa, uma rnclinagao de - 1/3 (indicativa da auto-atenuagao de -4/3). Tamb^m sao 

mostradas as trajetbrias de competigao assimdtrica ( - -) e simbtrica ( — ■-}. A Unhagem mutants exibiu linhas de atenuagao mais rasas, 

indicativas de competigao mais assimetrica (segundo Stoll et al., 2002), (b) Linha-limite da especie para populagoes do pinheiro vermelho 
(Pinus densiflora) (inclinagao - - 1,48), do norte do Japao (segundo Osawa e Alien, 1993), 
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ocorra por tima razdo “equivocada”, como no caso do pinhci 
ro vermelho (-2,41 / 1,63, cm vcz de “3/2). 


5.12.5 Uma base de alocagao de recursos para 
os llmifes de atenuagao 


O reconhecimento crescentc de que pode scr cspcrada uma 
varicdade dc valorcs de indinag6cs, mcsmo no argument© ge¬ 
ometric©, jimtamente com dificuldades estatfsticas para esti- 
mar as inclinaipSes, tcm abcrto o caminho a explicates altcr- 
nativas para a prdpria tend£ncia subjaccnte bdsica. Enquist e 
colaboradores (1998) utilizaram o modclo muito mais geral 
dc West c colaboradores (1997), que consideraram os deline- 
amentos mais eficazes da arquitetura dos organismos (ndo s6 
dc plantas) para a distribute tides dos recursos adquiridos. 
Elcs sugeriram que a taxa dc uso dc recursos por indivfduo, «, 
deveria cstar rclacionada ao peso mddio da planta, w, de acor- 
do com a equate: 

u = a (5.30) 


-4/3 ou -3/2? 


cm que a e uma constante. Na verdade, Enquist c colaboradores 

(1998) puderam tambem cncontrar sus- 
tentabio empirica para essa rda£io. 

Elcs argumentaram que as plantas evoluiram para utili- 
zar picnamente os recursos disportfveis c, assim, sc S 6 a taxa 
de suprimento de recursos por unidade dc drea c N mdx a den- 
sidadc mdxima admissive! dc plantas, entdo: 


S-N^u (5.31) 

ou, da Equa^do 5.30: 

S = *N^ioM (5.32) 

Port-m, quando as plantas chegaram a um equilfbrio com a 
taxa dc suprimento de recursos, S deveria scr constante. Por 
conseq uencia: 

«'= b N m . x (5.33) 


cm que b 6 uma outra constante. Resumindo, a inclinable 
cspcrada dc um limitc de popuiafiao ncsse argumento 6 —4/3, 
cm vest dc —3/2. 

Enquist c colaboradores consideraram os dados disponi- 
vcis mais consistcntes para sustentar sua previsdo de uma in- 
clina£do dc —4/3 do que o mais conventional -3/2. Entrctan- 
to, essa ndo tcm sido a conclusdo cxtrafda dc lcvantamentos 
dc dados antcriorcs ou da andlisc dc experimentos postcriorcs 
(p. ex., Figura 5.33a; Stoll et al. t 2002). Em parte, a discre¬ 
pancy pode ter surgido porque o argumento geomdtrico cstd 
centrado na obten^o dc luz, e os dados colctados para testar 
tat tem igualmcntc cnfocado as partes adreas das plantas (teti- 
do fotossintdtico' ou tccido de sustentagdo); altin disso, o ar¬ 
gument© dc Enquist e colaboradores (1998) a respeito da ob- 
tcntjio dc recursos 6 muito mais geral, c ao menos alguns dos 


scus dados bascaram-sc nos pesos totals das plantas (folhas, 
caules e raizes). Os con juntos de dados de Enquist e colabora¬ 
dores (1998) foram conccntrados nas dcnsidadcs miximas de 
um grande numcro de cspdcics, e outras andliscs enfatizaram 
o prQcesso dc auto-atenua^o, que ocorrc bastante antes que o 
limitc global de determinado recurso tenha sido alcangado. 
Outra vez, portanto, pode ndo haver contradigdo entre as duas 
abordagens. 


5.12.6 Auto-atenuaqao em populates animais 

Os animals, sdsseis ou mdveis, prccisam tambem “auto-atc- 
nuar-sc”, na medida cm que os indivfduos cm crcscimcnto dc 
uma coortc compctcm progressivamente entre si c reduzem 
sua prdpria densidade. Nao cxistc nada cm comum entre to- 
dos os animais, como o 6 a neecssidadc compartilhada dc in¬ 
terceptor a luz que agrupa todas as plantas. Dessc modo-, 6 
menos provdvel a exist£ncia dc uma “lei” geral dc auto-atenu- 
a^do para animais. Por outro lado, como as plantas, pode-sc 
considerar que os animais sdsscis adensados prccisam acondi- 
cionar “volumes” abaixo dc uma dr ca aproximadamentc cons¬ 
tante: os mcxilhocs, por cxcmplo, seguem uma I inha de atc- 
nuafdo com uma inclinable de -1,4, c as cracas, uma linlia 
com uma inclinable de -1,6 (Hughes c Griffiths, 1988). Jd a 
auto-atenua^o no tunicado gregdrio Pyura pmeputialis* na 
costa do Chile, segue uma inclina^ao dc apenas -1,2; mas, 
quando a andlisc foi modificada para reconhccer que os inver- 
tebrados dc costdo rochoso slo mais “tridimens ionais” do que 
plantas c podem ocupar mais do que uma camada cm uma 
drea totalmente ocupada (cm oposi^do ao constante indice de 
drea foliar de plantas), entSo a inclina^do estimada passou a 
scr -1,5 (Figura 5.34a). 

Para os animais mdveis, foi sugerido que a rcla^do entre 
taxa mctabdlica c tamanho corporal podcria gcrar linhas dc 
atenua^do com inclina^6cs dc -4/3 (Bcgon et al.> 1986). Con- 
tudo, a generalka^do para isso provavcimcntc 6 ainda mais 
questioned do que as “regras” cm plantas, dadas as variaijocs 
no suprimento dc recursos e nos cocficientcs das rcla^ocs fun¬ 
damentals c as possibilidades de auto-atenua^do depen dentes 
do comportamcnto territorial, cm vcz da simples disponibili- 
dade dc alimento (Steingrimsson e Grant, 1999). Contudo, 
cada vez mais t£m sido registradas evid£ncias de auto-atenua- 
£do, embora sem uma base segura (p. ex., Figura 5.34b). 

As plantas ndo sdo tdo consistcntes cm scus padr6cs de 
auto-atenua^do como se pensava. Pode scr que os animais es- 
tejam tdo sujeitos ds regras “gcrais” dc auto-atenua^o quanto 
as plantas. 


Resumo 

A compcti^do intra-cspccffica 6 definida c explicada. A cxplo- 
ra^do c a intcrfcfoncia sdo distinguidas, aldm de ser enfatizada 
a natureza comumcntc unilateral dc compcti^do. 
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Dcscrcvemos os efcitos da compctig&o intm-especifica 
sobre as taxas de mortalidadc c fecundidade, distinguindo sub- 
compcnsag&o, sobrccompensagSo e depen dencia da dcnsida- 
dc cxatamcntc compensadora. Entrctanto, explicamos quc a 
densidadc cm si d, cm geral, apenas uma cxpressilo convenien- 
tc do adctisamcnto ou da cscass c£ dc recurs os. 




FIG UR A 5.34 (a) Auto-atenuagao no tunicado greg&rio Pyura praepu- 
tiaiis, onde a densrdade foi modiffcada para incluir uma K £rea ef&tiva" 
que incorpora o numero do camadas nas cold mas dos anirmais. A in- 
dinagao ostimadae =1,49 (95% Cl “1,59 a-1,39, P< 0,001) (segun- 
do Guinoz e Castilla, 2001). (b) Li oh as din arnicas de atenuagao, em 
23 anos sucessivos para a tmta {Salma trvtta), em um riacho do Lake 
District na Inglatenra; as setas indicam a posigao da linha media de 
regressao (indinagao = -1,35) (segundo Elliott, 1993). 


Esses efeitos, em nfvel individual , lev am succssivamentc 
a padroes e tendendas reguladoras, cm nivcl populacionaf. A 
capacidadc dc suportc 6 definida, c suas limitagocs sao expli- 
cadas, com a natures convcxa das curvas dc rccrutamcnto 
Ifquido c a natureza sigmoidal das curvas dc crcsdmcnto po- 
puladonal. 

Dcscrcvemos os efeitos da compctigao Intra-especifi- 
ca sobre as taxas dc crcsdmcnto, exp lie an do a “lei da pro- 
dug&o final constantccm especial cm organismos modu¬ 
lates. 

O uso de valores k na quantificagiao da compctig&o in- 
tra-cspecifica 6 descrito, c as competig&es dcsorganizadas c de 
torncio {contest) sSo distinguidas. 

Introduzimos o uso gendrico dc model os matcmdti- 
cos cm ccologia c, apbs, dcscnvolvemos um modelo de uma 
po pul agio, com estagdes dc reproduglo discrctas, sujeita k 
compctigHo intra-especffica. O modelo ilustra a tcnddicia 
de arras os no tempo {time lags) cm provocar flutuagdes po- 
pulacionais c quc tipos diferentes dc competig&o podem 
deter min ar tipos diferentes de din&micas dc populagocs, 
incluindo padroes de caos deterministic©, dos quais s3n cx- 
plicadas a natures c a importanda. Tamb^m 6 descnvolvi- 
do um modelo com reprodugao contfnua, Icvando i cqua- 
giio logistica. 

E explicada a importanda de diferengas individuals na 
gcrag£o dc assimetrias na competigao, bem como a import^n- 
cia da competigao na geragSo de diferengas individuals. As 
assimetrias tendem a aumentar a regulagao; a tcrritorialidade 
6 um cxcmplo particularmcnte importante disto. 

Os efeitos progressives da competigao no crcsdmcnto e 
na mortalidadc podem frcqiientcmcnte estar intcrligados no 
process© dc auto-atcnuag&o, quc tem sido enfatkado em po¬ 
pulagocs vegetais. Explicamos as linhas din&micas de atenua- 
g&o c a lei de pofencia dc “3/2, quando coortes unicas s&o 
acompanhadas, bem como linhas-limitcs da csp&ic e da po- 
pulagSo, quando uma srfrie de populagocs adensadas 6 obser- 
vada cm densidades diferentes. Questionamos sc existe uma 
linha-limitc linica para todas as cspdcics. 

Esclarccemos como foram propostos dois tipos amplos 
dc explicagio para a tcnd^ncia consistentc entre cspdcics: aque- 
Ics baseados na geometria c aqucles baseados na abcagSn dc 
recurs os cm plantas dc tamanlios diferentes. 

For fim, examinamos a autoatenuagao cm populagocs 
animais e concluimos que as plantas n&o s5n tao consistentcs 
cm scus padroes dc auto-atcnuag&o como se pensava, e os ani¬ 
mais sc acham t^o sujeitos ^s regras “gerais" de auto-atenua- 
gS^o quanto as plantas. 






Capitulo 6 

Dispersao, Dormencia e 
Metapopulagdes 



6.1 introdufao 

To dos os organismos na naturexa sio cncontrados cm dctcr- 
minados locals porque clcs sc desiocaram ate M. Isto 6 verda- 
dciro mesmo para os mais aparentemente dos organismos sds- 
seis* como ostras c drvores. Sens movimentos variam desde o 
transport passive, que afeta muitas sementes de plantas, atd 
aq6es aparentemente intcncionais de muitos animals mdveis. 
Dispersao c migmgio sSo termos utilixados para descrcvcr os 
aspectos rciacionados ao movimento dos organismos. Elcs sio 
definidos para grupos de organismos, a despeito de que 6 o 
indivfduo que realmentc sc move. 

A dispersao cstd rclacionada ao 
“yispers distanciamento dos individuos entre si 

"migragao n e, por isso, 6 uma describe apropriada 

para vdrios tipos de movimentos: (i) de 
sementes on Jarvas de cstrcla-do-mar que se distanciam umas das 
outras e de sens progenitores- (ii) de rates silvestres sc deslocando 
de uma irca de campo para outra, geralmentc deixando residen- 
tes para trk c sendo cquilibrados pela dispersao de outros indivf- 
duos cm outras dire^oes; e (iii) de aves tcrrfcolas se deslocando 
entre ilhas de um arquipdlago (on de afldcos cm uma unidade 
mista de plantas) na busca de um habitat apropriado. 

A migra^io 6 mais frequentemente considcrada como mo¬ 
vimentos direcionais cm massa de um grande numero de indivf- 
duos de uma especic de um local para outro. O remap, portanto, 
se aplica is dissicas migrates de determinados animais (cnxa- 
mes de gafanhotos, viagens intcrcontincntais das aves), mas tarn- 
bdm a outros cxemplos menos dbvios, como os movimentos de ir 
e vir de animais costciros, seguindo o ciclo das mards. Seja qual 
for o caso, ncstc capftulo scri adequado dividir o proccsso de 
dispersao cm tres fascs: partida , mmnmento e cbegada (South et 
aL 2002) ou, cm outros termos, ewig iap&>, transfirSnda c imi- 
grafdo (Ims e Yoccox, 1997). Estas tr£s fascs diferem (c as pergun- 
tas que formulamos sobre elas tambem) tan to do ponto de vista 
comportamental (o que dcscncadcia o infeio e o fim do movimen¬ 
to?, etc.) quanto do ponto de vista dcmogrifico (a distin^io entre 
perda e ganlio de individuos* etc.). A divisdo cm fases tambdm 


enfatixa que a dispersao podc sc referir ao proccsso pclo qual os 
individuos cscapam do ambiente imediato dos seus pais c vixi- 
nhos; por outro lado, a dispersao muitas vexes podc tambdm en- 
volver uma grande dose de dcscobcrta ou mesmo explora^.ao. £ 
adequado, igualmente, fixer a distin^o entre dispenser natal e 
dispersdo rtpmduuva (Clobert et 2001). A primeira sc refete 
ao movimento entre a irea ondc o indivfduo nasccu e ondc ocor- 
re a primeira reproduce. Este tipo sd 6 cneontrado cm plantas. A 
dispersao reprodutiva se refere ao movimento entre duas areas 
reprodutivas succssivas. 

6.2 Oispersoes ativa e passiva 

Como a maioria das catcgorias bioldgicas, a distingSo entre 
organismos com dispcrslo ativa e organismos com dispersao 
passiva se sobrcpoc cm parte. A dispersao passiva pclo vento* 
por cxemplo, n£o cstd restrita is plantas. As aranhas jovens 
que alcan^am lugarcs mais altos e entio liberam fios de seda 
que as transporta ao vento, ficam i merc£ das corrcntes de arj 
ou seja* a “partida” 6 ativa no inicio destc proccsso, portim o 
dcslocamcnto em si 6 efetivamente passivo. Mesmo as as as de 
insetos representam frequentemente um auxflio ao que 6 efe¬ 
tivamente um movimento passivo (Figura 6.1). 

6.2.1 Dispersao passiva: chuva de sementes 

A maioria das sementes cai proximo is plantas-mie e a densi- 
dadc delas diminui con forme sc afastam da origem. Este 6 o 
caso para sementes dispersas pclo vento c para aquclas que s&o 
ejetadas ativamente pclo drglo materno (por cxemplo, muitas 
leguminosas). O destine final da prole dispersada 6 determi- 
nado pela local ixa^So da planta-mae e pel a relate entre a den- 
sidade de sementes e a distancia da planta-mae; pordm o mi- 
cro-hdbitat detaJhado do destine 6 devido ao acaso. Este tipo 
de dispcrslo nio apresenta um cariter cxploratdrio^ a dcsco¬ 
bcrta 6 uma questSo de chance. Aiguns animais apresentam 
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FIGURA 6.1 As densidades das formas aladas do afideo Aphis fabae , na primavera, resultam, em grande parte, de sou transporte pelo vento, 
(a) Os ovos de A. fabae sao encontrados sobre indivtduos do evonimo (spindfe ptants ) e a sua distribuigao no Reino Uni do, durante o invemo, 
coincide com a das plantas [log 10 da media geom^trica de ovos por 100 gemas de evonimo). fb) Na primavera, no entanto, embora as 
densidades mais altas se encontrem nas regioes onde as ptantas ocorrem, os afideos se dispersaram atravds do vento por todo o territdrio 
(iog. 3 da densidade adrea media geometrica) (segundo Compton, 2001; de Cam me II et al., 1989), 


estc mcsmo tipo dc dispersio. Por exemplo, a disperse da 
maioria dos organismos liabitantcs dc lagos ou at^udes que uEio 
aprescntam um cstdgio dc vbo livrc dcpcnde dc cstruturas re- 
sistcntes ao yen to (como, por cxemplo, g£mulas dc esponjas, 
cistos dc eamarocs dc igua salgada). 

A densidade das sementes imediatamente abaixo da plan- 
ta-mlc 6 frequentemente baixa, alcanna um miximo nas pro- 
ximidadcs del a c, apds, exibe uma queda ingreme k medida 
que a distincia aumenta (Figura 6.2a). Nao obstante, cxistcm 
problcmas priticos imensos no cstudo da dispcts&o de semen¬ 
tes (ou seja, no acompanhanaento das sementes), que sc tor- 
nam progress ivamente insoliivcis com o aumento da distincia 
cm relagSo is fontes. Greene c Calogeropoulos (2001) propu- 
seram a no^So dc que “a maioria das sementes pcrcorrc distan- 


das curtas’\ afkmando com isso que multas sio “pcrdidas” 
durante o dcslocamento. Certamcnte, os poucos cstudos sobre 
dlspcrslO' por distincias Ion gas sugcrcm que a densidade dc 
sementes declina muito ientamente cm distancias maiores a 
partir da planta-mae (Figura 6.2 b), e mesmo alguns organis- 
mos dispersados por distincia longa podem scr cruciais na 
invasiao ou recoloni^afiio (ver Sc^io 6.3.1). 

6.2.2 Dispersao passiva por um agente 
mutualista 

A inccrtesa de dire^So na dispersao passiva podc scr redudda 
se um agente ativo estiver envolvido. As sementes de muitas 
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FIGURA 6.2 (a) Densidade de sememes dis- 
persadas pelo vento a parti r de arvores soli¬ 
taries no interior de florestas. Os estudos ti- 
veram uma quantfdade razoavel de pontos 
de amostragem, as arvores da mesma es- 
pecie nao estavam proximas e a arvore-fon- 
te nao se srtuava nem ern clareira nem na 
borda da floresta. (b) Oispersao de semen- 
tes de longa distancfa, pelo vento, a 1,6 km 
de uma irea-fonte florestada {segundo Gre¬ 
ene e Calogenopoulos, 2001, onde os dados 
originais tambSm podem ser encontrados). 


espdcics hcrbiccas possuem cspinhos ou outras cmcrg£ncias 
que aumcntam a chance de serein transportadas passivamente 
sobre o pelo dos animals. As sememes podem, entSo, hear 
concentradas cm ninhos ou tocas arrumadas pclos prdprios 
animais. Os frutos de muitos arbustos e de drvorcs da parte 
inferior do dosscl sko sncnlcntos e atrativos para as aves, sen- 
do as cascas das sementes resistemes k digest^o no intestino. 
O local onde a semente 6 dispersa 6 mais inccrto, dependendo 
do comportamento de defecate* da avc. Geralmente, presn- 
me-se qnc tais associates sc jam “mutual istas” (ben^fica a 
ambas as partes - ver Capftulo 13): a semente 6 dispersa de 
forma mais ou mcnos previslvel e o dispersor consome a polpa 
como “rccompcnsa” ou atd mesmo uma propor£k> das sementes 
(as que cle cncontra novamentc). 

Existem tambern exempios importantes cm que os animais 
sko dispersos por um agente ativo. For cxcmplo, hi muitas espe- 
cics de dcaros que se dispersam de uma porta de excremcntos a 
outro ou de um organismo cm decomposite* a outro, ao pren- 
dcr-sc a besouros neerdfegos. Gcralmcnte, cles se prendem a um 
besouro adulto rccem-emergido e o abandonam quando cstc clicga 
a uma nova porta de excrementos ou carniga. Esta rela^.ao, igual- 
mente, e mutualista: os kcaros ganliam um agente dispersor ativo 
e muitas espccies deles atacam e consomem ovos de moscas, po¬ 
tentials competidorcs dos besouros. 


6.2.3 Descoberta e exploragao ativas 

Muitos outros animais nao podem ser considcrados cxplorado- 
res, mas ties certamentc controlam sua detisao de onde sc cstabe- 
lecer (“parada”, ver Sc to 6.1.1) c ccssam o movimento somente 
quando encontram um local aceitkvcl. Por cxempio, a malaria 
dos affdeos, mesmo cm sua forma alada, tern podcr de v6o dema- 
siadamentc fraco para sc opor h formas dos ventos predominant 
tcs. Porcm, eles controlam sua partida do seu local de origem, 
bem como controlam sua saida da corrcnte de vento- muitas ve- 
zes eles icaliiam v6os adicionais de pequena eseala, sc o sen local 
encontrado 6 insatisfatdrio. De forma ankloga, as larvas de mui¬ 
tos invertebrados de rios usam o fluxo da coluna de kgua para sc 
dispersar dos locals de cclosko para micro-Mbitats apropriados 
(“dcriva de invertebrados”) (Brittain c Eikeland, 1988). A disper¬ 
se dos affdeos por meio dos ventos e a dos invertebrados cm 
cursos d’agua, portanto, envolvem uma “descoberta”, sobre a qual 
possuem um ccrto controle, embora limitado. 

Outros animais realizam sondagem do ambieme, visitando 
muitos locals antes de retornarem ao que for mais adequado. For 
cxemplo, ao contririo das suas larvas carrcgadas pela corrcnte, a 
maioria dos insetos adultos de dgua doce depende do vdo para sc 
dispersar entre corpos de kgua ou cm direto ^ cabeceiras dos 
rios. Eles realiia.ni sondagem do ambiente e, sc bem-sucedidos, 
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dcscobrem loads adequados para ovopositarem: partida, tno 
vimcntc c parada sio todos comportamentos advos. 


6.2.4 Dispersao clonal 

Em quase todos os organismos modulates (ver Sspo 4.2.1), um 
geneta se ramifica c expande suas partes ao redor de si, enquanto 
etesce. Portanto, hi um consenso que uma irvore ou um coral 
em desenvolvimcnto dispersa ativamente scus modulos no am- 
bicnte riromdante, no qual realiza a sondagem. Muitas vezes, as 
intcrconexocs dc tal clone se desfazem, dc modo que ele se torna 
representado por algumas das partes dlspcrsadas. Podc resultar, 
por fim, que o prodnto dc um zigoto seja representado por um 
clone de idadc avan^ada, que 6 propagado a grandes distancias. 
Estima-sc que alguns clones da samambaia rizomatosa Pteridium 
aquilinum tcnJiam mais dc 1.400 anos c se estendam por uma 
irca dc cerca de 14 ha (Qinonen, 1967). 

Em um continuum dc cstrafogias 
na dispersio clonal, podemos reconhe- 
cer dois extremes (Lovett Doust e Lo¬ 
vett Doust, 1982; Sackville Hamilton 
et al.y 1987). Em um extremo, as concx6es entre os mddulos 
sio longas, c estes Beam bastantc espa^ados. Estas formas sio 
chamadas de “guerrilhas” porque elas dio a uma planta, hi- 
drdidc ou coral, um caritcr que lembra uma tropa de guerri- 
lha. Fugitivas c oportunistas, elas cstio em constante movimen- 
to, dcsaparccendo de alguns territories c penctrando em ou- 
tros. No outro extreme, cxistem as formaqties do tipo “infan¬ 
taria”, assim denominadas em analogia aos corpos das infan- 
tarias romanas, firmcmcntc reunidas c protegidas por sens es¬ 
cudos. Neste caso, as conexocs sio curtas c, os mtidulos, fir- 
mementc unidos; os organismos expandem scus clones lcnta- 
mentc, return scu local dc ocupat^io por per fo dos longos, c, 
compactos, nio pcnctram rapidamente nas plantas vizinhas 
ncm sio facilmcntc pcnctrados por elas. 

Mesmo entre as drvores, 6 ficil observar que a mancira 
com a qual as gemas sio dispostas confcrc a elas uma forma de 
crescimcnto do tipo guerrilha ou infantaria. A disposi^io densa 
dc mddulos das partes adreas {shoot modules) em cspdcics como 
ciprcstcs {Cupressus) produz uma copa do tipo infantaria, rcla- 
tivamentc compacta e impenetrivcl. Por outro lado, muitas 
dr votes latifoliadas frouxamente estrututadas (Acacia y Betula) 
podem ser consideradas como copas cm guerrilha, pottando 
gemas amplamcnte dispersas c partes adteas que se misturam 
com as gemas c os ramos de irvores vizinhas. As lianas, em 
uma floresta, apresentam fotmas de crescimcnto do tipo guer¬ 
rilha por excelencia , dispersando sua foihagem c gemas por dis- 
tincias imensas, tanto vertical quanto latcraimentc. 

A mancira com a qual os organismos modulates disper- 
sam c exibcm scus mbdulos afeta a sua intcra^io com scus 
vizinhos. Aquclcs do tipo guerrilha continuamcnte se encon- 
tram c competent com outras espdeies c genetas co-cspecffi- 
cos. Com a cstrutura cm infantaria, entretanto, a maioria dos 
encontros rcaliza-sc entre mtidulos dc um linico geneta. Para 


uma toueeira dc gramfnea ou para um ciprcstc a compctigio 
deve ocorrcr muito fortemente entre partes da propria planta. 

O crescimcnto clonal d mais efetivo, cm termos de dis- 
persio, cm ambientes aquiticos. Muitas plantas aquiticas se 
fragmentam facilmcntc e as partes de um unico clone se dis¬ 
persant indepcndcntcmcntc, pois nio sio dependentes da pre¬ 
sent de takes para mantcr suas relates hfdricas. Os princi- 
pais problemas com plantas invasoras aquiticas no mundo sio 
causados por plantas que sc multiplicam como clones, ftag- 
mcntando-sc c desagregando-se i medida que cresccm: lcnti- 
Iha-d'igua (Lemna spp.), aguapd (Eichhornia crassipcs), cioddia 
(Elodea canadensis) c salvfnia (Salvinia ). 


6.3 Padroes de distribui^ao: dispersao 


distributees ao 
acaso 5 , regular a 
ag regad a 


Os movimentos dos organismos afetam o padrio espacial da 
sua distribuigio (sua dispersed} e podemos rcconhccer trds prin¬ 
cipals padroes de dispersio, embora elcs igualmcntc formem 
parte de um contfnuo (Figura 6.3). 

A dispersio ao acaso ocorre quan- 
do hi uma probabilistic igual dc um 
organismo ocupar qualqucr ponto no 
espa^o (independentemente da posi- 
^io de outros organismos). O rcsultado € que os organismos 
sio distribufdos dcsigualmente devido aos eventos de chance. 

A dispersio regular (tambdm chamada uniforme, constants 
ou sobtrdispersao) ocorre quando um individuo possui uma ten- 
dencia de evitar outros, ou individuos cspccialmcnte muito pro- 
ximos a outros morrem. O rcsultado 6 que os indivfduos sio mais 
unifbrmcmcnte espac^ados do que o esperado pela cliance. 

A dispersio agregada ftambem chamada contagiosa , agru- 
pada ou subdispersao) ocortc quando os indivfduos tendem a 
ser atraidos {ou sobrevivcm mais) para locais particulates do 
ambiente ou quando a presen^a de um individuo atrai (ou di 



FIGURA G.STres padroes gerais de distribuigao espacial que podem 
ser exibidos pel os organismos ao longo de seus habitats, 
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origcm a) um outro. O rcsultado permits que os indivtduos fi- 
qucm mais prdximos do quc o esperado pcla chance. 

Contudo, o modo como cstes padroes sc manifestam a um 
obscrvador c a sua relcvkicia para a vida dc outros organismos 
dependent da cscala cspaciai na qua! s&o vistos. Gonsidere a dis- 
tribuigiao dc um afideo quc vivc cm uma espdcie particular dc 
irvorc cm uma floresta. Em uma cscala ampla, os afldeos parc- 
ccm cstar agregados cm partes particulates do mundo, isto c, cm 
matas, cm comparagao a outros tipos dc habitats. Sc as amostras 
forem menorcs, das aitida podem cstar agregadas, mas agora sobre 
suas especics arbdreas hospcdciras, cm vez dc drvores cm gcral 
Entretanto, sc as amostras forem mcnorcs ainda (25 cm 2 t aproxi- 
madamente o tamanho dc uma folha) c colctadas na copa dc 
uma unica drvorc, os afldeos dcvcrfto tevclar uma distribui^So ao 
aeaso. Em uma cscala mcnor ainda (ccrca dc 1 cm 2 ), podcriamos 
dctcctar um padriio regular, uma vez quc os affdcos sc evitam 
mutuamente sobre uma mesma folha. 


6.3.1 Distributee em mosaico 

Na prdtica, as popuiacocs dc todas as 
ambientes do rjrao r . .. r .. r , 

fine e de grao espccies sao distribuidas cm mosaico cm 

grosseiro alguma ordem dc cscala, mas 4 impor- 

tante dcscrcver a dispersSo cm esealas re- 
levantes para o cstilo dc vida dos organismos cm questao. A cste 
respeito, MacArtliur c Levis (1964) introduziram o coneeito dc 
grdo ambicntal. For excmplo, o dosscl dc uma florcsta dc Carva¬ 
lhos c noguciras, do ponto dc vista dc uma ave, como sanhago- 
cscarlate (Pimnga olivacede), quc fbrrageia indiscriminadamcnte 
cm ambas as espccies, t dc grdofino: ou seja, o ambiente sc apre- 
senta cm mosaico, mas as aves experimentam o Mbitat como 
uma mistura dc carvalhos e noguciras. No entanto, o Mbitat 4 dc 
grdo grosseiro para insetos desfolhantes, quc atacam prcfercncial- 
mente carvallios e noguciras: elcs experimentam o habitat como 
uma mancha a cada momento, movcndo-sc dc uma mancha pre- 
ferida para outra (Figura 6.4). 

A distribute cm mosaico pode ser uma caractcristica 
do ambiente fisico: ilhas circundadas por igua, afloramentos 
rochosos cm p^ntanos, e assim por diante. Iguafmente impor¬ 
tant^ a distribuiglio cm mosaico pode tamMm ser criada pe- 
las atividades dos prdprios organismos, pclo seu paste] o, dc- 
pdsito dc cstrume, pisoteio ou dcplc^o dc %ua e outros re¬ 
curs os minerals. As manchas ambientais quc s^o criadas pda 
atividadc dc organismos t£m histdrias dc vida. Uma darcira 
criada cm uma florcsta pda queda dc uma drvorc 6 coionkada 
e sc desenvolve, passando a conter irvorcs maduras, enquanto 
outras dareiras sSo formadas. A mortc dc uma folha cm uma 
drea campestre 6 um fragmento para a coloniza^&o dc uma 
sdie dc fungos c baeforias, formando uma succssdo dc orga¬ 
nismos, afo a exaustiao do recurso, mas novas folhas mortas 
Sdo cncontradas c colonizadas, cm um proccsso continue. 

Distribuigao cm mosaico, dispersaio c cscala estdo intima- 
mente intcrligadas. Uma ferramenta util 6 a quc auxilia a distin- 
guir entre esealas local c dc paisagem (considcrando quc “local” 
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FIGURA 6.4 O grao de um ambiente deve ser observado a partfr da 
perspectiva do organismo em questao. (a) Um organismo pequeno 
ou quo so move pouco provavelmente percobe o ambiente com de 
grao grosseiro: ele experiments um unico tipo de habitat dentro de 
seu ambiente por longos pedodos ou talvez por toda a sua fase de 
vida. (b) Um organismo maior ou que ae move mais pode perceber o 
mesmo ambiente como de grao fine: ele se move frequentemente 
entre tipos diferentes de habitat e os utiliza, portanto, na proporgao 
em que eles ocorrem no ambiente como um todo, 


seja. muito dlfcrcntc para um verme c para uma ave) e entre dit- 
pendo por tenova^do {turnover} c dispmdo por invasdo (Bullock et 
al, t 2002). A dispersao por renovagao cm cscala local dcscrcvc o 
movimento para uma. darcira a partir dc Mbitat ocupado locali- 
zado no entorno imediato dcla; uma darcira tambem pode ser 
invadida ou colonizada por indivfduos proccdcntcs dc outros In- 
garcs da comunidadc drcundantc. Em cscala de paisagem, simi- 
larmcnte, a disperko pode ser parte dc uma renova^ao condhua 
dc extingSo c rcoolonkagSo de manchas ocupavcis inscridas cm 
uma niitriz. dc habitats dcsfavoravcis (excmplo, ilhas cm um rio: 
“dinamica. dc mctapopulagocs" — ver SegSo 6.9, a seguir). A dis- 
petsSo pode tambdm rcsultar na invasSo dc um habitat por uma 
“nova” csp&ic expandindo a distribuigao cspacial. 


6.3.2 Formas que favorecem a agregagao (no 
espa 90 e no tempo) 

A explicate evolutiva mais simples para a distribuig&o cm 
mosaico das populates 6 que os organismos sc agregam quan- 
do e ondc cncontram rccursos c condigocs favordveis i repro¬ 
duce e i sobrcviv^ncia. Esses rccursos c condig6cs cst^o gc- 
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ralmente distribuidos cm manchas, tanto no cspaqo come no 
tempo. Dcpcndendo de onde c quando cssas manchas ocor- 
rem* cxistc um custo (£ pago cm tempo evolutivo) associado k 
disperse afo cstas dreas. Entretanto, cxistcm outras maneiras 
espccfficas nas quais os organismos podem ganhar por sc apro- 
ximarem de sens vizinhos no tempo e no espa^o. 

A tcoria qnc identifkou nma 

“rebanlio egoista" vantagem sclctiva para os mdivfdnos 

qnc sc agregam uns com os outros foi 
sugcrida por Hamilton (1971) cm sen cstudo “Geometria do 
rebanho egoista”. Elc argnmentou qnc o dsco de um indivi- 
dno ser predado podc ser diminufdo sc for colocado ontro in- 
divfdno como presa potcncial entre elc e o predador. A consc- 
qti£nda de ntuitos indivfdnos sc comportarem assim 6 a agre- 
ga^do. A “zona de perigo” para individuos de um rebanho si- 
tua-sc na borda* de modo qnc nm individuo tcria vantagem sc 
sen status social Ihe permitisse nma posi^io no ccntro do reba¬ 
nho. Indivfdnos subordinados* entdo* devem ser for^ados a se 
posicionar nos locals de maior perigo na borda do grupo. Esse 
parcec ser o caso da rena {Rangifer tamndus) e do pombo tor- 
caz (Columba palumbus)) cm qnc um in divfdno rccdm-chcga- 
do pode sc j untar ao grupo, sc positionando na periferia do 
mesmo c sd se posicionando cm nma zona mais protegida dc- 
pois que houver a interagdo social (Murton et al. t 1966). Os 
individuos tambdm podem ter vantagens cm viver cm grupo* 
se isto ajndar a entontrar alimento, advertir-se de predadores 
on servir para repelir nm predador (Pulliam e Caraco, 1984). 

O prindpio do rebanho egofsta, como dcscrito para a agre- 
ga^So de organismos no espa^o* 6 tambem apropriado para o 
aparctimcnto sincronizado de individuos no tempo. Um indivf- 
dno qnc 6 prccoce on tardio no sen aparctimcnto, fora das nor- 
mas da sna populate* pode ter nm risco maior de preda^ao, em 
comparable com aqnelcs individuos conformistas qnc participant 
da “saturate do mcrcado” c assim diluent sen pfoprio risco. En¬ 
tre os exemplos mais notdvcis de sincronia, cstio as “dgarras pc- 
ribdicas” (insetos), enjos adnltos emetgem simnltaneamente apds 
13 on 17 anos de vida subterrinca como ninfas. Williams e cola- 
boradores (1993) cstudarant a mortalidadc de populates de d- 
garras com perfodo de 13 anos que emergiam no noroeste do 
Arkansas (EUA) em 1985. As aves consuntiram quasc todo o 


prodnto cm pc das dgarras quando a densidade estava baixa* mas 
somente 15a 40% quando as dgarras alcan^aram o pico de den¬ 
sidade. Ap6s* a preda^o subiu para quasc 100%* i medida qnc a 
densidade das dgarras dccrcsda novamente (Figura 6.5). Argu- 
mentos oqnivalentcs podent ser aplicados a muitas espdeies de 
drvores, espccialmcnte em regioes temperadas* que exibcm anos 
sincrdnicos de produce massiva de sementes (ver Sapo 9.4). 

6.3.3 Forgas que dfluem a agregaqao: 

dispersao dependente da densidade 

Existent tambdm fortes pressdes sclctivas que podem atuar con¬ 
tra a agrega^o no espaqo on no tempo. Para algumas espdcics* 
nm grupo de indivfdnos pode realmente concentrar a aten^So 
do predador (o efoito oposto do “rebanho egofsta”). Contudo* 
as principals forqas qnc dilnem a agregagSo sdo tertamentc a 
competic^ao intensa sofrida pclos individuos adensados (ver 
Capftnlo 5) c a intcrfor£ncia direta entre os individuos* ntes- 
mo ndo havendo cscasscz dos rctnrsos. Uma conscqifoncia 
provdvel 6 qnc as maiorcs taxas de disperse ocorrerSo cm di- 
rc^to oposta is manchas mais adensadas: dispcrslio por cmi- 
graglo dependente da densidade (Fignra 6.6) (Sutherland et 
&L y 2002)* embora, como serd visto adiante* a dispersdo de¬ 
pendent c da densidade ndo seja nma regra geral. 

De qnalqner forma* contudo, os tipos de distribute 
sobre manchas disponiveis encontradas na natureza tendem 
a reproduzir os compromissos entre forqas opostas atuando 
sobre os indivfdnos (agrega^do on ndo). Como veremos nos 
prdximos capftnlos* tais compromissos sdo conventional- 
mente idcntificados como a distribute “livre ideal” on 
outras distribni^ocs tcdricas (ver Se^do 9.6.3). 


6.4 Padroes de migragao 

6.4.1 Movimentos de mares, diaries e sazonais 

Individuos de muitas esp^cies se movcm em massa (todos) de 
nm hdbitat a ontro e return am repetidamente durante sna vida. 
A cscaia de tempo envolvida nisso podc ser de horas, dias* 



FIGURA 6.5 Mudangas na densidade de Lima 
populagao de cigarras com periodicidade de 
13 anos no noroeste de Arkansas, em 1985, 
e as mudangas na porcentagom ingerida por 
aves (segundo Williams ef a/., 1993). 
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FIG UR A 6,6 Dispersao dependente da densidade, (a) As taxas de dispersao de larvas do borrachudo {Simufium vittatum) rec6m-edodrdas 
crescem com o aumanto da densidade {dados de Fonsaca a Hart, 1996). (b) A porcentagam de machos juvenis de gansos da Gorealandia 
{Branta leucopsis), dispersando-se daoolonias de reproduce ern ilhas no Mar Baltico para locals onde nao ftd reprodugao, Cresceu a medida 
que a densidade aumentou (dados de van der Juegd, 1999) (seguado Sutherland et a!., 2002). 


mcscs on anos. Em alguns casos s esses movimentos t£m o efei- 
to de man ter o organ ismo cm um mesmo tipo die ambientc. 
Estc £ o caso do movimento de carangucjos na linha de costa: 
clcs sc movcm com o avan^o c a retrace da marc (movimento 
de mards). Em outros casos, a migrafdo diiria podc cnvolvcr o 
movimento entre dois ambientes distintos: os nichos funda¬ 
mentals dessas espdeies somentc podem scr satisfeitos pcla al- 
tcrnincia de vida cm dois hdbitats distintos cm cada dia. Por 
exemplo, algumas algas planctdnicas, tan to marinhas quanto 
de dgua docc, deseem atd as profundezas d noite, mas rctor- 
nam a superfifeie durante o dia. Elas acumulam fdsforo e tal- 
vez outros nutrientes na dgua mais profunda, d noitc, antes de 
voltar a realizar fotossfntesc proximo d superfifeie durante as 
boras de lint (Salonen et ol. t 1984). Outras espdeies sc agre- 
gam durante um periodo de dcscanso c sc separam quando 
saem para sc alimentar. Por cxemplo, a maioria dos caracdis 
terricolas sc agrupa cm micro-habitats timidos durante o dia, 
mas sc separam d noitc para buscar alimento. 

Muitos organismos rcaliaam migrates sazonais — nova- 
mentc, para cncontrar um hibitat favordvel ou sc bcncflciar 
de bdbitats diferentes, complcmcntares. A migra^&o altitudi¬ 
nal de animais pastadores cm rcgiocs montanbosas 6 um excm- 
plo. Uma especie dc veado-mula (Cervw elaphus) e o alee ame- 
ricano (OdovoiUus hemionus ), por exemplo, sc movcm para 
cima cm dreas montanhosas no verdo c deseem cm direqdo aos 
vales no inverno. Atravds da migrate sazonal, os animais cs- 
capam das principals mudan^as no suprimento alimentar e 
no clima que cncontrariam t caso permaneccsscm no mesmo 
local. Is to podc scr comparado com a “migra^do” dos anfif- 
bios (ras } sapos, tritoes) entre um hdbitat aqudtico de re- 
produ^do, na primavera, c outro ambientc terrestre duran¬ 
te o rcsto do ano. Os jovens (girinos) se descnvolvem na 
dgua com um recurso alimentar diferente daquclc que irdo 
ingcrir mais tarde no ambientc terrlcola. Depots, retorna- 
rdo ao mesmo hdbitat aqudtico para sc acasalarcm, sc agre- 


gando cm populates dc nsas durante um deter min ado tem¬ 
po, para, entdo, se separarem c viverem isolados cm am- 
biente terricola. 

6.4.2 Migragao de longa distancia 

As mudan^as mais marcantcs de hi- a , 10S 
bitat sdo aquelas que cnvolvcm o des- 

iocamcnto por distdneias muitolongas. Muitas espdeies dc aves 
terricolas no Hcmisfdrio Norte sc movcm para rcgiocs mais ao 
norte na primavera, quando os suprimentos afimcntarcs sc tor- 
nam abundances durante o perfodo quentc de verlo, c sc mo¬ 
vcm para as savanas ao sul durante o outono, quando o ali¬ 
mento sc torna abundance somcntc apds a passagem da esta¬ 
te ebuvosa. Ambas sdo rcgiocs cm que estates de saciedade 
c fomc se alternam. Os migrantes, com isso, contribuem para 
a diversidade da fauna local. Das 589 csp<fcies dc aves (cx- 
cluindo as aves marinhas) que se reproduzem na regido Pac- 
Idrtica (Europa e Asia tempcradas), 40% passa o inverno cm 
outros locais (Moreau, 1952). Dcstas csp^cics que deixam a 
regido no inverno, 98% se dirigem para o sul, para a Africa. 
Em uma eseala ainda maior, o trinta-rcis do Artioo (Sterna para - 
disaea) a cada ano viaja das zonas dc reprodu^do do Artico atd a 
Antdrtica c rctorna novamente - cerca de 10.000 miihas (16.100 
km) cm cada viagem (embora diferentemente de muitos outtos 
migrantes, clcs podem sc alimentar durante o pcrcurso). 

A mesma cspMe podc sc comportar dc maneiras dife- 
rentes cm locais distintos. Todos os tordos europeus [Erithacus 
rubecuia) deixam a Finldndia e a Sut5cia no inverno, mas nas 
Ilhas Canirias a csp^cie 6 residente durante todo o ano. Na 
maioria dos paiscs onde a espdcic se dcsloca, uma parte da po- 
pula^o migra enquanto a outra permanccc residente. Em alguns 
casos, tais varia^ocs estdo daramente associadas a uma divergen- 
cia evolutiva. Isto 6 vdlido para o ma^irico (Calidris canutus) t 
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uma pcquena avc pcrnalta. que se rcproduz cm ircas rcmotas 
das tundras do Artico c “hibcrna” nos vcr6cs do hcmisfdrio sul. 
No mJnimo cinco subcspddcs pareoem. ter divcrgido no final do 
Plcistoccno (bascado cm cvid£ncias gcn^ticas do scqucnciamen- 
to dc DNA mitocondrial), aprescntando notdveis diferengas 
quanto ao padrSo de distribute e dc migragSo (Figura 6.7). 

A migrate a longa disdneia 6 igualmcntc uma earacte- 
rfstica cncontrada cm outros grupos. As balcias no hcmisfdrio 
sul sc moYcm mais para o sul no vcriiG, para se afimentarem 
nas dguas ricas cm alimcnto da Antdrtica. No invemo, elas se 
movcm para o norte para se acasalarem (mas sc alimentam 
escassamcnte) cm iguas tropicais e subtropical. O caribu (Ran- 
gifer tarandus) se dcsloca vdrias oentenas dc quilbmctros a cada 
ano, das florcstas sctentrlonais atd a tundra c rctorna. Em to- 
dos estes excmplosj o indivfduo que migra retorna vdrias vexes 
dcssas viagens ao Ion go dc sua vida. 

Muitas migragoes de longas dis- 
dneias* entretanto* rcalizam apenas 
um rctorno durante sua vida. Elcs nascem cm um determina- 
do hdbitatj crcsccm cm outro local, por^m rctornam para sc 
reproduxir c morrer no mesmo local dc sua infitneia. Enguias 
e salmocs s^o excmplos dissicos. A enguia curopdia {Anguilla 
anguilla) sc movimenta desde rios, agudes e lagos europeus, 
cruza o Atlintico atd o Mar dc Sargago, onde acredita-se que 


enguias e salmoes 


sc reproduza c morra (embora adultos cm desova c ovos nun- 
ca tenham sido capturados Id). A enguia amcrieana (Anguilla 
r&strata) realiza uma viagem scmclliantc, desde as Guianas* no 
sul, atd o sul da GrocnlIndia* no none. O salmdo realiza mi- 
grag£o semclliante* pordm os ovos c os juvenis 6 que sc cncon- 
tram cm dguas doces, enquanto os adultos amadurecem no 
occano. Estes, depois, rctornam aos rios e riachos para dcso- 
var. Ap6s a desova, todos os salmdes do Pacffico (Oncorhyfi¬ 
chus nerka) morrem, nao rctornando ao mar. Muitos salmocs 
do Atlintico {Salim solar) tambdm morrem apds dcsovar, po- 
r^m, alguns sobrevivem e rctornam ao mar, desovando mais 
uma vez quando voitam aos rios. 


6.4.3 Migragao de "somente uma via” 

Em algumas esp^cies migrantes, a viagem para um indivfduo 
6 de somente uma via. Na Euro pa, as borboictas Colias cr&- 
ecus, Vanessa atalanta e Vanessa cardui sc reproduzem nas duas 
cxtrcmidadcs de suas migrates. Gs individuos, ao alcanga- 
rem a GrS Bretanha no verdo, se reproduzem c sua prole se 
dcsloca para o sul, no outono, e se reproduz na regido do Me- 
diterrdneo - sen do que a prole destes indivfduo s volta para o 
norte no verdo seguintc. 
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F1GURA 6.7 Distribuigao global e padrao de migragao das espdeies de magaricos (Calidris spp.T As areas em marrom sao de reprodugao; os 
locais com listras horizontals in dicam areas de paradas, usadas apenas durante as migragoes norte-sul e sul-norte; os locals com Jinhas 
cruzadas indicam Sreas usadas tanto para paradas como para Jiibernagao; os locals com linhas verticals designam areas usadas somente para 
hibemagao. A area acinzentada indica os corredores que sao usados nas rotas migratdrias; os corredores tracejados em cinza indicam tenta- 
tivas de rotas migratdrias sugeridas na literatura (segundo Piersma e Davidson, 1992). 
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A malaria, das migrates ocorrc saxonalmente na vida dos 
indivfduos ou das populates. Elas gcralmcntc parecem scr es- 
timuladas per algum tipo de fendmeno saxonal externo (por 
cxcmplo, a mudanga no comprimcnto do dia) c is vexes tam- 
b&n por um relbgio fisioldgico intemo. Elas sdo muitas vexes 
pre cedi das por pro fun das mudangas fisioldgicas, cotno o 
acumulo dc gordura no corpo. Estas migrates representam 
estratbgias que evolufram cm ambientes onde cvcntos saxonais, 
como mudangas cfclicas na temperatura ou prccipitagdo plu- 
viombtrica, s&o repetidas ano a ano. Hi, contudo, um tipo dc 
migraglio que 6 titica, forgada por cvcntos como as superpo- 
pulagoes, nao aparentando nenhunia rcgularida.dc ou dclo. Estc 
tipo dc migragSo & mais comum cm ambientes onde as chuvas 
n&o s5o saxonais. SHo cxemplos as migragocs dc gifanhotos cm 
regiocs iridas c semi-dridas, causadoras dc devastates no am¬ 
bient c, muitas vexes traxendo tambdm danos ccondmicos. 

6.5 Dormencia: migra^ao no tempo 

Um organismo ganha cm fitness ao dispersar sua prole por 
tanto tempo que possibility que cla tenJia desccndcntcs. Simi- 
larmcnte, um organismo aumenta seu fitness rctardando sua 
atividadc, eontanto que o rctardo aumente suas chances dc ter 
desccndcntcs. Isto serd o caso quando as condigoes no future 
sc apresentarem mclhorcs do que as do presente. Assim, um 
rctardo no rccrutamento dc um indivfduo cm uma populate 
podc scr considerado como tnigragfio no tempo. 

Os organismos, na maioria da.s vexes, pass am pelos pc- 
rfodos dc rctardo cm um cstado dc dormencia. Estc cstado 
rclativamcntc inativo apresenta o bcncOcio dc conscrvar encr- 
gia, a qual podc scr usada durante os perfodo s subsequentes 
ao rctardo. Albm disso, a Ease dc dormencia dc um organismo 
frcqiicntcmcntc d mais tolcrante is condigoes adversas que 
prcvaJcccm no ambiente durante o rctardo (isto b, tolcrante a 
seca, temperaturas extremes, pouca luminosidade e assim por 
diantc). A dormencia podc scr preditiva ou subseqUente (Mul¬ 
ler, 1970). A dormencia preditiva 6 iniciada antes das condi- 
goes adversas, c 6 muitas vexes cncontrada cm ambientes pre- 
visfveis, saxonais. El a 6 gcralmcntc referida como diapausa cm 
animais c como dormencia primdria ou inata cm plantas (Har¬ 
per, 1977). Dormencia subseqUente ou secunddria , por outro 
lado, 6 iniciada cm resposta is condigoes adversas. 

6.5.1 Dormencia em animais: diapausa 

A diapausa tern sido mais intensamente estudada cm insetos, 
cujos cxemplos ocorrcm cm todos os cstigios de desenvolvi- 
mento. O gafanhoto comum do campo Chorthippus brunneus 
6 um cxcmplo tfpico. Esta cspbcic anual passa por uma dia¬ 
pausa ohrigatdria cm seu cstigio de ovo, que, ao parar seu desen- 
volvimcnto, torna-sc resistente is condigdes de inverno rigo- 
roso, capax de matar as ninfas c os adultos. De fato, os ovos 
ncccssitam dc um longo perfodo dc frio antes dc rciniciar o 


seu dcsenvol vimento (cerca de cinco semanas a G°C, ou por 
um perfodo um pouco mais longo a uma temperatura hgeira- 
mente mais aJta) (Richards e Waloffi 1954). Isto assegura que 
os ovos nio sc jam afetados por um curto e inesperado perfodo 
quente no inverno, seguido por condigoes normais frias e pc- 
rigosas. Isto significa tambbm que ocorrc um aumento da sin- 
cron ixag^o do desenvoivimento subseqiientc da populag^o 
como um todo. Os gafanhotos “migram no tempo" no final 
do verio atd a primavera scguintc. 

A diapausa 6 tambbm comum cm 
, . r . . a importance do 

cspecics que apresentam mars dc uma fotopenodo 

gcragio por ano. Por cxcmplo, a mos- 

ca.-das-£rutas (Drosophila obscura) passa por quatro gcragocs por 
ano na Inglaterra, mas entra cm diapausa durante apenas uma 
dclas (Begon, 1976). Esta diapausa facultativa compartilha ca- 
racterfsticas importantes com a diapausa obrigatbria: cla au- 
menta a sobrevivdncia durante um perfodo dc inverno previsi- 
velmentc adverso, e c experimentada por adultos de diapausa 
resistente, com dcscnvolvimcnto gonadal interrompido e gran- 
dcs quantidades de gordura abdominal cstocada. Nesse caso, a 
sincronixagSo 6 conseguida n^o somentc durante a diapausa, 
mas tamb^m antes desta. Os adultos rcc^m-emcrgidos reagem 
aos dias curtos do outono por meio do depdsito dc gordura e 
da entrada no esta.do dc diapausa; dcs rccomegam o dcsenvol- 
vimento como resposta aos dias ma.is longos da primavera. As- 
sim, como muitas outras cspdcics, contando com a previsibilida- 
de do fotoperfodo para o dcscnvolvimcnto sazonal, D. obscura 
entra cm um cstado dc diapausa preditiva confinada iquelas ge- 
ragdes que inevitavclmcnte passam por condigoes adversas. 

A dormencia subseqiientc podc evoluir cm ambientes rda- 
tivamente imprevisfveis. Em tais circunstincias, serd uma dcs- 
vantagem responder ds condigoes adversas somente apds elas te- 
rem aparccido, mas podc liavcr compcnsagao pclas vantage ns de: 
(i) responder ds oondigSes favordveis imediatamente apds elas rea- 
parcccrem c (ii) entrar cm um cstado de dormencia somente sc as 
condig5es adversas realmente ocorrercm. Dcsse modo, os muitos 
mamfferos entram cm hibernagdo (apds uma fasc preparatdria 
obrigatdria) cm resposta dircta ds condigoes adversas. Tendo al- 
cangado a “rcsist^ncia" por poupar cnetgia, por meio da dlminui- 
g3o da temperatura corporal, c tendo periodicamente cmergido e 
monitorado seu ambiente, clcs finalmcntc podem cessar a hiber- 
nagdo quando as adversidadcs dcsaparccem. 

6.5.2 Dormencia em plantas 

A dormencia dc sementes 6 um fcndmcno amplamente difun- 
dido em plantas fiorfferas. O embriao jovcm cessa o dcsenvol- 
vimento cnquanto ainda cstd ligado d planta-mSe, perdendo 
muito de sua dgua e tornando-sc dormentc cm uma condigdo 
dc dessecagiio. Em determinadas cspecics de plantas superio- 
res, tais como aigumas dc manguc, um perfodo dormentc inc- 
xistc, mas isto 6 uma exccg&o - quasc todas as sementes sdo 
dormentes quando sc desprendem da planta-mdc c requerem 
cert os estfmulos para retorn ar a um estado ativo (germinag^o). 


CAP ITU LO 6: Dispersao, Dormencia e Metapgpu larges 1 7 1 


A dormbncia cm plantas, oontudo, nSo b rcstrita ks se¬ 
memes. Par cxemplo, k medida que crcscc, a cipcrdcca da areia 
Carex armaria tendc a acumular gemas dormentes ao longo 
do sen rizoma predominantemente linear. Essas gemas podem 
permanecer vivas, porbm dormentes, por longo tempo apds as 
partes abreas (com as quais elas foram produzidas) tcrem mor- 
rido. Nobel e colaboradorcs (1979) encontraram para csta cs- 
pbcic 400-500 gemas por m 2 . Elas desempenliam um papel 
andlogp ao do banco dc sementes prodnzido por outras cspbcics. 

De fato, o hibito dc dcciduidade, ampiamente difnndi- 
do entre as plantas, b uma forma de dotmbneia cxibida por 
muitas drvores c arbustos perencs. Em determinados perfo- 
dos, geraknente com temperaturas baixas c nfveis luminosos 
baixos, os individuos cstabelccidos perdem as foUias e redu- 

zem a atividade metabdlica. 

do rme n c ias Trcs tipos de dormencia tern sido 

distinguidos: 


in Ettas, forgadas a 
induzidas 


1. A dormincia inata 6 um estado cm que hd uma necessida- 
de absoluta dc um cstimulo extemo especial para reativar 
o proccsso dc crcscimcnto e desen volvimcnto. O cstimulo 
podc ser a present de dgua, temperatura baixa, luz, foto- 
perfodo ou um balango apropriado dc radiates verme- 
lho-pr6ximo e vermellio-distante. As plantulas dc tais cs- 
pbeics tendem a surgir cm manifcstaqocs subitas de germi- 
nagao quase simuitinca. A deciduidadc b tambbm um 
exemplo de dormencia inata. 

2. A dormincia forgada € um estado imposto por condiqdcs 
externas (ou seja, cl a b uma dormencia subsequent*). Por 
exemplo, a vara-dc-ouro do Missouri (Solidago miss&urien- 
sis) entra cm um estado de dormencia quando atacada pelo 
besouro Trirhabda canadensis. Qito clones, identificados 
por marcadorcs genbtitos, foram acompanhados antes, du¬ 
rante c ap6s um periodo dc desfoihagdo severa. Os clones, 
que variaram dc 60 a 350 m 2 cm dimensio c de 700 a 
20.000 mo mas, niao conseguiram crcscer acima do solo 
(ou seja, ficaram dormentes) na estado seguinte ao desfo- 
lliamcnto c aparentemente morreram. Porbm, clcs rcapa- 
rcccram 1 a 10 anos apds tcrem dcsaparceido, e seis dos 
oito ressurgiram vigorosamente cm uma linica estaglo 
(Figura 6.8). Geralmente, a prole dc uma unica planta com 
dormbneia forgada podc ser dispersa durante anos, dbca- 
das ou mesmo sbculos. Sementes dc Chenopodium album , 
coletadas de escavaqScs arqueolbgicas, sc mostraram vii- 
vcis com 1.700 anos dc idadc (0dum, 1965). 

3- Dormincia induzida b um estado prodnzido em uma se¬ 
men tc durante um periodo dc dormbneia forgada, cm que 
ela adquire alguma nova necessidadc antes dc podcr germi¬ 
nal. As sementes dc muitas crvas-daninlias em culturas agri¬ 
colas germinam sem um cstimulo luminoso, quando libc- 
radas da planta-mae; porbm, apds um periodo dc dormen- 
cia forgada, elas precisam de cxposiglo k luz para germinar. 
Durante muito tempo, foi um enigma o fato dc amostras 
de solo trazidas para o laboratdrio gcrarem prontamentc 
enormes quantidadcs dc plintuias, embora essas sementes 
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FIGURA 6.8 Os ciclos de oito clones da vara-de-ouro do Missouri 
f Sotidago missouriensis) (linhas de a-h). Para cada clone,, a area an¬ 
tes da desfolha^ao (m 2 ) e o numero estimado de rametas sao mostra- 
dos a esquerda. Os paineis mostrann um registry de 15 anos da pre¬ 
sence (sombreado) e ausencia de rametas em cada territorio de clo¬ 
ne. As cabegas de setas indicam o infdo da dormencia, produzrda por 
uma erupgao e desfolhagao de Trirhabda canadensis. A reocupagao, 
por rametas de pbs-dormencia, de segmentos inteiros ou parciars dos 
territories originats dos clones e expressa como porcentagem do ter- 
ritbrio original de cada clone (segundo Morrow e Olfelt, 2003). 




nSo oonseguissem germinar no campo. Wesson c Warcing 
(1969) tiveram uma. idcia. inovadom ao colctar amostras de 
solo do campo k noite e levd-las ao laboratdrio no cscuto. As 
amostras expostas a. luz produziram uma. grande quantidade 
de plantulas. Estc tipo de dormencia induzida e rcsponsivel 
pelo aciimulo de grandcs populagoes de sementes no solo. Na 
natureza, elas germinam somente quando siao levadas k su- 
perEcic do solo por minliocas ou animais que fazem tocas, ou 
por exposigSo k luz apds a queda de uma ^rvore. 

A dormencia em sementes podc ser induzida por radia- 
g&o que contdm uma raz^o rclativamcnte alta dc comprimcn- 
tos de onda de vermellio-distante (730 nm) para vermellio- 
prdximo (aproximadamente 660 nm), uma composig^o cs- 
pcctral caractcristica dc luz filtrada na passagem pcla folha- 
gem do dossel. Na natureza, is to devc ter o efeito de refer cm 
estado latentc as sementes sensfveis mantidas no solo sob um 
dossel, libcrando-as para a gcrminagSo somente quando desa- 
parcccr a cobertura vegetal sobre elas. 

Muitas das espbeies de plantas que possucm sementes 
resistentos c que persistem no solo s^o anuais ou bienais. Essas 
cspbcics s^o principalmente berbdccas — oportunistas k espera 
(literal mente) dc uma clarcira. Elas n^o dispocm de caractc- 
risticas que as dispersem extensivamente no espago. As sementes 
dc drvorcs, ao contrdrio, gcralmcnte aprcscntam curtos perio¬ 
do s de dormencia no solo, sen do dificil cstocd-las por mais dc 


















172 PARTE 1 - Organismgs 


urn ano. As sememes de muitas drvorcs tropicals s^o parti- 
cukrmcnte de vida curta: algumas semanas on mesmo dias. 
Entre as drvores, a lcngevida.de que mais chania aten^&o 6 cn- 
contrada naqnelas csp^cics que rct£m as sementes cm pinlias 
on frutos secos, soltandoas apbs cventos de fogo (muitas cs- 
pefoies de Eucalyptus e Pinus ). Este fendmeno de ser&tinia pro¬ 
tege as sementes contra riscos sobre o solo at£ que o fogo crie 
urn ambiente favordvcl para o sen rdpido estabelccimcnto. 

6.6 Dispersao e densidade 

A emigrate dependente da densidade fci considcrada na Sc- 
£ao 6.3.3 como uma resposta frcqiicntc ao sobre-adensamen- 
to. Rctomamos csta qnestHo da dispersao sendo dependente da 
densidade e tambdm qnais sao as formas evolutivas qne podem 
ter conduzido csta dependdneia. Assim procedendo, 6 impor- 
tante ter cm mentc a qucstflo inicial (veja Sc^o 6.1.1): qne a 
dispcrsSo “efetiva” (de um local a outro) rcqner emigrate, trans- 
fcrcncia e imigra^So. As dcpcndencias de densidade nao prccisam 
sc dar igualmente em todos estes tr£s processes. 

6.6.1 Endogamia e exogamia 

Muito dcstc capitulo t devotado para as conseqiidneias demo- 
grificas ou ccoldgicas da disperslo, mas hd tambem conse- 
qiidneias gcndticas e evolutivas importantes. Qualquer “con- 
scqiidncia” evolutiva natural mentc, for^a seletiva potcncial- 
mente importante favoreccndo padrdes cspccfficos de disper¬ 
se ou a ten denria de sc dispersar. Particularmcntc, quando 
indivfduos aparentados se reproduzem, sna prole provavelmen- 
tc sofre uma “depress do endogamies no fitness (Charlesworth 
c Cliarlcsworth, 1987)* resultante espccialmcnte da cxpresslo 


no fcndtipo de alelos dcieforios reccssivos. Com disperse li- 
mitada, torna-sc mais provivel a endogamia c, dcsse mo do, a 
sua evita^do 6 uma for^a que favorccc a disperse. For outro 
lado, muitas espdeies mostram adapta^e local ao sen ambien¬ 
te imediato (ver Sc^do 1.2). A dispersao por longas distdneias, 
portanto, podc reunir gendtipos adaptados a difetentes situa- 
qocs locals, cujo cruzamento origina dcsccndentcs de baixo 
fitness, adaptados a nenhum habitat. Is to 6 chamado de “de- 
prcssdo cxogimica”, resultante do surgimento de combina^ocs 
co-adaptadas de genes - uma for^a atuando contra a disper¬ 
se. A situa^do sc complica ainda mais quando a dcprcssdo 
cndogdmica 6 mais provdvel entre populates que normalmcntc 
sc cruzarn cxogamicamentc, uma vez que a prdpria endoga¬ 
mia depura as populates de scus reccssivos deietdrios, Entre- 
tanto, pode-se esperar que a sclc^do natural favorc^a um pa- 
drdo de disperse que, de certo mo do, seja intcrmedidrio - 
maximizando o fitness ao evitar tanto uma dcprcssdo endogd- 
mica quanto cxogimica, embora estas claramcnte ndo serdo as 
unicas formas scledvas agin do sobre a disperse. 

Certamcnte, cm plantas, existem divers os cxcmplos de 
depresses endogdmica c cxogdmica, quando o pdlcn 6 trail s- 
ferido de doadores prdximos ou distances, c, cm alguns casos, 
ambos os efeitos podem ser demonstrados cm um dnico expc- 
rimento. Por cxcmplo, quando a prole da espora (Delphinium 
nehonit) fci gcrada por mcio de poliniza^do induzida de plan- 
tas distanciadas a 1,3, 10 c 30 metros (Figura 6.9), tanto a 
dcprcssdo cndogdmica quanto a cxogdmica foram aparentes. 

6.6.2 Evifando a competigao parental 

Evitar a endogamia nlo 6 t de fato, a linica for^a a favor da 
dispersao natal da prole. Tal fato podc tambdm ser favored do 
uma vez que diminua o resultado dos efeitos competidvos que 



FIGURA 6.9 Depressoes endogamfea a axogamica em Delphinium nefsonir. (a) tamanho da prole no tercairo ano de vida; (b) longevidade da 
prole e (c) fitness geral da prolej parametros em que todos foram manures quando a prole foi o resultado de cruzamentos de pollens tornados 
de 1 a 30 metros da plants receptora. As barras verticals indicam os ertos-padrao (segundo Waser e Price, 1994). 
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ocorrcm com os progenitores. Isso foi discutido cm urn cstu- 
do classic© por Hamilton e May, cm 1977 (ver tambdm Gan- 
don c Michakkk, 2001). Elcs demonstraram que, mesmo cm 
Mbitats mnito estdveis, todos os organismos cstarHo sob uma 
forte press So scictiva para sc dispersar da sua prog£nie. Imagi¬ 
ne uma populate cuja maioria dos organismos tenha um gc- 
ndtipo nlio-dispersivo, O, mas com um rare gendtipo mutan- 
te, X, que manfom aJguns dcsccndentes no hibitat, mas in- 
cumbc outros k dispcrslo. O disperser X nHo sofreri eompeti- 
£lo com o scu parente proximo O, mas sim com outros orga¬ 
nismos tipo O n&o-aparcntados. O disperser X direcionard a 
maioria de sens efeitos compctitivos para organismos n£o-apa- 
rentados {com gendtipo O), enquanto O direcionard todos os 
sens csfor^os contra scus parentes (tambdm com gendtipo O). 
Com isso, X tenderi a aumentar sua frequ£ncia na populate. 
Por outro kdo, sc a maioria da populate for do tipo X com 
O sendo raro, este nHo aumentaria, uma vce que O nSo consc- 
guiria dcslocar X de scus locals, compctindo com dispcrsorcs 
muito prdximos a ele, no sen local de origem. A dispersao, 
portanto, 6 cncarada como sendo uma cstrafogia evolutiva cs- 
tdvcl (EEE; ESS, de evolutionarily stable strategy) (Maynard- 
Smith, 1972; Parker, 1984). Uma populate de indivfduos 
nio-dispersados tenderd a evoluir para um comportamcnto 
dispersive; por outro lado, uma populate de indivfduos dis- 
persados tenderd a ndo perder csta caractcrfstica. Evitar a com- 
petigdo parental e a endogamia, portanto, sc consegue via pro- 
ccsso de emigrate quando as populates sc en con tram cm 
altas densidades, momento cm que clas s^o mais intensas. 

Hi, de fato, evidences para que a compctindo cxcr^a 
um papel a fim de que a prole sc distancie do seu hdbitat natal 
(Lambin et at, 2001), sendo, no entanto, muitas dclas de for¬ 
ma indireta. Por cxemplo, no camundongo da California { Pe - 
romyscus caUfbrnicw) a distancia media de dispersdo aumenta 
com o tamanho da prole cm machos e, dentre as fomeas, com 
o aumento no mimero de irmds na ninliada (Ribbie, 1992). 
Quanto maior o mimero de parentes circundando um jovcm 
indivfduo, maior 6 a sua dispersdo. 

Lambin c colaboradorcs (2001) conclufram cm sua revi- 
sdo, contudo, que, onde hd clara evidSneia para a cmigra^io 
ser de pendente da densidade (ver Sendo 6.3.3), hd pouca evi- 
d£ncia para que a dispersdo “efetiva" (cmigra^Lo, transferen¬ 
ce e imigrando) seja depen dentc da densidade. Isto cm parte 6 
causado porque a imigrando {c talvez a transfcr£ncia) possa ser 
inibida cm densidades muito altas. Por cxemplo, em um estu- 
do com o rato-canguru {Dipodamys spectabilis) durante vdrios 
anos com densidades variadas, a dispersdo foi monitorada ini- 
cialmente apds os juvenis tornarem-sc independentes dos sens 
pais, c novamente aptis sua sobreviv&nda c primeira reprodu- 
ndo. Este roedor ocupa um complcxo sistema de tiincis con¬ 
tend© reservas de alimento e estes tiincis permancccm mais ou 
mcnos constantcs cm ntimero: as altas densidades, dcsta for¬ 
ma, lcvam a um ambientc saturado e com intensa competi^io 
Qones et al. } 1988). A densidade ndo tevc nenhum efeito cm 
relando d dispersdo pds-indepcnd£ncia juvcnil, {ou seja, na 
emigrant©); pordm, para a primeira reprodu^io, as taxas de 


dispersdo (dispersdo efetiva) foram me no res cm altas densida- 
dcs (relando inversamente dcpcndente da densidade) (Figura 
6.10). Para os machos, isto ocorrcu principalmentc por causa 
de que elcs se moveram mcnos entre a independ£ncia juvcnil 
c a reprodundo. Para as fomcas, isto ocorrcu porque a taxa de 
sobreviv£ncia foi mcnor em novos locals habitados, quando a 
populate se encontrava cm altas densidades (Jones, 1988). 


6.6.3 Filopatria 

A dispersdo efetiva ndo 6 exatamente dcpcndente da densida- 
de, ao mcnos cm parte, porque cxistcm tamb^rn fornas scleti- 
vas cm favor da ndo dispersdo, mostrando, cm vet disso, a as- 
sim chamada filopatria ou comportamcnto “caseiro" (Lambin 
et ai y 2001). Este comportamcnto existc porque lid certas van- 
tagens de sc pcrmanecer no ambientc familiar; ou os indivf¬ 
duos podem cooperar com outros (ou ao mcnos scrcm prepa¬ 
rados para se tolcrarem) da mesma famflia, que possucm alta 
similaridadc gcn&ica; ou os indivfduos que dispersam podem 
ser confrontados com uma “barreira social" de agtcssocs ou 
intolcrdncias de grupos ^£?-aparcntados (Hestbeck, 1982). 
Estas forgiis, igualmcntc, podem tornar-sc mais intensas i me- 
dida que o ambientc fica mais saturado. Por cxemplo, Lambin 
c Krebs (1993) dcscobriram que, com o rato silvestre de Town¬ 
send {Miemtus townsendii) y no Canada, os ninlios ou centres 
de atividade das fomeas mais prdximas cram de parentes prdxi- 
mos (mdes c fillias, irmds de uma mesma ninhada), compara- 
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FIGURA S.10 Dispersao efetiva Inversamente de pendente da densi¬ 
dade para o rato-eanguru [Dipodomys spectahi/is ); (a) machos, (b) 
femeas. As distancias para a dispersao natal foram maiores em bai- 
xas e nao em altas densidades (segundo Jones, I960), 
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dos aos dc outros grans dc parcntesoo (irm£s de outras ninhadas, 
das c primas). Outros ninhos nao-aparentados estavam mais dis- 
tantes ainda. Em urn estudo com os csquilos dc Bclding (Spermo- 
philus beldmgt)* mcstno quando as fomeas se dispersavam, clas 
tcndiam a sc fixar prdximas suas irmias (Nunes et al. 3 1997). 
Mais ainda, hi excmplos dc fitness sendo maiorcs quanto mais 
ptdximos dos pals. For exemplo* Lambin c Yoccoz (1998) mani- 
pularam o parentesco dc grupos dc Vincas do roedor M. tmvnsen- 
dii , rcalizando uma situa^io cm que a popula^ao apresentou rc- 
emtamento filopdtrioo seguido por uma alta sobrcviv£ncia (“alto 
parentesco^) e outra na qua! a populate experimentou baixo 
reemtameuto filopdtrico c alta mortalidadc entre os rccrutados 
(“baixo parentesco”). A sobrcviv^ncia dos filhotcs, espccialmente 
logo apds nascer, foi significativamente mais alta na primeira si- 
tua^So (“alto parentesco”), comparada k segunda manipulate. 

Resumindo, entao, a rcla^ao entre dispcrs&o e densidade 
dependeri, como todas as outras adapta^cs, dos compromissos 
evolutivos entre formas conflitantes, c tambdm de qua! 6 o foco dc 
aten^So para o aspecto da dispcrs&o (cmigra^o, disperse cfctiva, 
etc). Niao 6 dc sc surpreender, como veremos a seguir, que o ba¬ 
lance adaptativo funcionc difcrentcmentc para diversos grupos: 
machos c fomcas, idosos e jovens, c assim por diantc. Tais varia- 
foes tarnbem sc rcvelam contra gcncraltza^cs amplas, sugcrindo 
que a dispers&o ocorra “tipicamcntc” em densidades de pfo-satu- 
ragao (ou seja, antes que a limita^io pclo recurso seja intensa) ou 
que ocorra cm densidades dc saturate (Lidickcr, 1975). 


6.7 Variagao na dispersao dentro 
de popula 9 des 

6.7.1 Polimorfismo da dispersao 

Uma fbnte dc variabilidadc de dispersao dentro de populates 6 
um polimorfismo somktico entre a prog£nie dc um mesmo indi- 
viduo. Is to cstd muito associado com habitats que sao varidveis 
ou imprevisfveis. Um exemplo cldssico pode ser visto na planta 
anual do deserto Gymnarrhena mkmntha. Ela porta muito pou- 


dimorframos da 
dispersao 


cas sementes (uma a tr&) de tamanho grande (cm aquenios), a 
partir dc florcs que pcrmanecem fechadas abaixo da supcrScic do 
solo. Essas sementes germinam no mesmo local da planta-m£e. 
O sistema dc raises das planted as pode atd crcscer para baixo, 
atrav& do “canal” dc takes mortas da planta-mUc. Por&n, cssas 
mesmas plantas tamb^m produzem sementes pequenas acima do 
solo, com papus plumoso, o que lhcs permits a dispersao pclo 
vento. Em anos muito sec os, sko produzidas apenas sementes sub- 
tcrrancas n5o-dispcrsadas, pofom, cm anos mais limidos, as plan¬ 
tas crcscem vigorosamente c produzem um grande mimero de 
sementes acima da supcrScic do solo, as quais s&o expostas k dis¬ 
persao (Roller c Roth, 1964). 

Hd muitos cxempios dc dimor- 
fismos cm sementes entre as plantas 
florfferas. Tan to as sementes dispersa- 
das quanto as “caseiras” ("stay at home') produzem proles dis- 
persadas c “caseiras”. Afom disso, a semente “cascira” d muitas 
vezes produzida subtcrrancamente por florcs autopolinizadas 
ou por florcs fechadas, enquanto as sementes dispersadas re- 
sultana frcqucntcmcnte da poliniza^ao cruzada. Portanto, a ten- 
d£ncia k dispersao csti ligada k posse de novos gendtipos, rc- 
combinantes (“experimentais*), enquanto a prole “cascira” 6 t com 
maior probabilidadc, o produto da autopoliniza^ao. 

O dimorfismo de organismos dispersados e nSo-dispersa- 
dos 6 tambdm um fcndmeno' comum entre os affdcos (prole ala- 
da e prole aptcra). Como csta difcrcnciagSo ocorre durante a fasc 
de crescimento populacional quando a reprodugao e partenoge- 
netica, as formas aladas c dptcras sao gcncticamcntc idcnticas. As 
formas aladas sao ckramcnte mais capazcs de se dispetsar para 
novos habitats, tendo, no entanto, um tempo dc dcscnvolvimcn- 
to maior, feeundidadc mais baixa, mcnor longevidade e, portan¬ 
to, reduzida taxa intrfnseca de crescimento (Dixon, 1998). N^o 6 
de se surpreender, por isso, que os afldeos possam modificar a 
propor^ao de formas aladas e dpteras como uma resposta imedia- 
ta ao ambiente no qual se cncontram. O afldco da ervilha (Ayr- 
thosiphonpisum), por exemplo, produz mais formas aladas na pre- 
sen^a dc predadotes (Figura 6.11), presumivelmentc como uma 
resposta de escape a um ambiente adverse. 



FIGURA 6.11 A propor^ao media (± erro- 
padrao) de formas aladas do affdeo da ervi- 
Itia [Acyrthosiphort pisurri) produzidas apos 
dots penodos separados de exposrgao a do is 
predadores: (a) larva de diptero sirfideo e 
(b) larva de neuroptero. As barras escuras 
in di earn o tratamento com predador e as 
b arras daras in dicam o controie (segundo 
Kunert e Weisser, 2003), 
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6.7.2 Diferengas relacionadas ao sexo 

Machos c f£meas muitas vczes difcrcm na sua ncccssidade de 
sc dispersar. As difcrcnijas siao cspcdalmcnte grandes cm algu- 
mas cspdcies dc insctos, cm que o macho gcralmcntc d mais 
ativo na dispersao. Por cxcmplo, no caso da mariposa do in¬ 
vent© (Operophtera brumata ), as ffmcas s^o dptcras c os ma¬ 
chos slo alados. Em um cstudo pioneiro, Greenwood (1980) 
comparou a dispersao reladonada ao sexo cm aves e mamlfe- 
ros. Entre as aves, 6 comum qne as ffmeas sc dispersem, mas, 
entre os mamiferos, a disperse© 6 frequente para os machos. 
Por um lado, as explicates evolutivas para uma tendencia 
entre um dos sexos enfatizam as vantagens cm minimizar a 
endogamia, mas, por outro, as particularidadcs do sistema de 
acasalamcnto podem gcrar uma assimetria entre os custos c 
bcneficios da dispcrsiio c filopatria entre os sexos (Lambin et 
al. t 2001). Dessc modo, para as aves, a competito pel os terri- 
tdrios 6 mais intensa entre os machos. Elcs tcriam, portanto, 
mais a ganhar atravds da filopatria, cm termos dc familiariza- 
t<> com sen habitat natal. Ji as ffmeas {muitas vczes monoga- 
micas) levam vantagem na possibilidade de escolha com qua! 
macho id se acasalar. Em mamlfcros, os machos (muitas vczes 
polfgamos) podem compctir muito mais por uma parccira do 
que por um territdrio c, com isso, 6 mais vantajoso conscguir 
dreas para sc dispersar com um maior numero possfvel de frmcas. 


6.7.3 Diferengas relacionadas a idade 

Grande parte da dispersao 6 natal, ou seja, dispersao por juve- 
nis antes que se reproduzam pela primeira vcz. Em muitos 
taxons isto 6 constitutional: como ]£ discutido, a dispersao de 
sememes 6 ripica natal. Do mesmo modo, muitos invertebra- 
dos marinlios possuem um estdgio adulto s^ssil (reprodutiva) 
no qual larvas s£o lambadas (idade prd-reprodutiva) para a dis¬ 
persao. Por outro lado, a maioria dos insctos possui um cstdgio 
s**ssil e um cstdgio adulto apto d dispersao. Em gcral, para cs- 
pecics iterdparas, a dispersao ocorre atravds da fasc dc vida adulta, 
antes e apds o primeiro cpisbdio reprodutivo; para espdcics sc- 
mdlparas, a dispersao 6 incvitavelmcnte natal. 

Aves c mamfferos, uma vez cmplumados ou desmama- 
dos e indepen dentes dc suas maes, possuem tambdm o poten- 
cial para sc dispersarem por todo o rcsto de suas vidas. Ndo 
obstante, muito da dispersao neste caso tambdm 6 natal (Wolff, 
1997). Dc fato, tenddneias para a dispersao entre os sexos c 
cm relate ds idades, c forgas para evitar endogamia, competi- 
glo c filopatria, cstdo todas intcrligadas cm relate aos pa- 
drocs de dispersao observados entre os mamiferos. Por cxcm¬ 
plo, cm um experiment© com o rato silvestre da cauda cinzcn- 
ta {Microtus cankaudus ), 87 % dos machos juvenis e 34% das 
ffmeas juvenis sc dispersar am dentro dc quatro semanas de 
capturas iniciais, cm situates de baixa densidade, sendo que 
apenas 16% c 12%, rcspcctivamentc, o fkcram cm situates 
dc aita densidade (Wolff etal. f 1997). A dispersdo foi massiva, 
particularmcntc entre os machos, com um efcito invcrsamcn- 


te dependente da densidade. Espccialmentc o fato das altas 
taxas dc dispersao em baixas densidades favorccc o argumento 
da prcssdo selctiva a favor de sc evitar a endogamia. 


6.8 O significado demografico da dispersao 


O fato ccoldgico da vida identificado na Sete 4.1 enfatizou 
que a dispersao pode ter um efcito pronunciado sob re a dind- 
mica das populates. Na prdtica, contudo, muitos estudos 
deram pouca atente d dispersao. A razdo muitas vczes dada 6 
que a emigrate* c a. imigrato s^o aproximadamentc id£nticas 
c que, portanto, neutralizam-sc mutuamcntc. Uma suspeita, 
contudo, 6 que a real razao reside no fato de ser extremamente 
diffcil dc sc quantificar a dispersao. 

A natureza do papel da dispersao 
, i- a ■ it- j metapo pul aeons e 

sobre a dmamica das popuJajgocs depen-- s u b po pu\a c5 e s 

de de como n6s definimos uma popula¬ 
te- A vislo mais simples diz respeito a um grupo de indivfduos 
distribuldos mais ou menos continuamcnte sobre um trecho dc 
habitat adequado, sendo uma entidadc indivisfvel. A dispersao, 
entSo, contribuiri com o aumento (imigrate) ou decrdscimo 
(emigrate) da populate. Muitas populates, contudo, sao dc 
fato ^eijpopulates, isto d, coletes de ^populates- 

Vimos, na Sete 6.3.1, a ubiqiiidade da fragmenta^So em 
ccologia c a importkicia da dispersao cm unir um fragment© a 
outro. Uma subpopulate, entSo, ocupa um fragment© de habi¬ 
tat disponfvcl na paisagem, correspondcndo, isoladamente, ^qeUa 
descrite mais simples do conceit© dc uma populate- Pordm, a 
dinSmica dc uma mctapopulate como um todo 6 determinada, 
cm grande parte, pela taxa dc extinte de cada subpopulate e 
pela taxa dc colonizato - pela dispersSo - de fragmentos inabi- 
tdveis. Dcstaca-se, contudo, que n^o significa que s 6 porque uma 
populate dc uma espdeie qualqucr que ocupa mais do que um 
hilbitat, cada um dcste suportando um determinado nfvel popu- 
lacional, esta seja considerada uma mctapopulate. Conforme 
discutircmos a seguir, o status “cldssico” de mctapopulate e con- 
ferido somente quando a exdnte c a recolonizajipao dcsempe- 
nham um papel principal na din arnica global. 


6.8.1 A modelagem na dispersao: a distribuigao 
de manchas 

Os modos com os quais a dispersao interv^m na dinimica das 
popula^ocs podem ser examinados ou at^ modelados matema- 
ticamentc de tr£s diferentes manciras (ver Karciva, 1990; Kee¬ 
ling, 1999). A primeira** utilizando uma abordagem de H il hst 
ou “espacialmente impllcita” (Hanshi c Simberioff, 1997; 
Hanski, 1999). A iddia bdsica 6 que uma proporto de indivf¬ 
duos saia dc sens locais de nascimento (ma.nchas), consdtuin- 
do-sc cm um grupo de disperses que slo cntlo redistribufdos 
entre as manchas disponivcis, gcralmente ao acaso. Neste mo¬ 
del©, as manchas niao possuem qualqucr cspecificidadc espa- 
cial. A prindpio, todas as manchas podem ganhar ou perdcr 
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individuos atravds da dispersdo, scndo todas as manchas igual- 
mentc distantes umas das outras. Muitos model os metapopu- 
lacionais, incluindo o primeiro na litcramta (modclo dc Levin, 
ver a seguir), sc cneontram nesta catcgoria, c, a despeito da. sua 
simplicidadc (manchas reais possutm uma localizat 0 no espa- 
go), dc tem promo vido importantes descobcrtas, cm parte pda 
facilidade dc anaiisar os dados envoividos. 

Por outre lado, os modelos que Icvam cm consideragiio a 
questio cspacial sabcm que as disdneias variant entre as man¬ 
chas, influenciando assim na troca dc individuos attavds da 
dispersao. O primeiro modclo, dcscnvolvido pda gcndtica dc 
populates, foi o dc “trampolim” linear, cm que a disperse 
ocorrc somente entre manchas adjaccntes sc estes sc encontra- 
rem inscridos dentro dc um determinado “caminho” (Kimura 
e Weiss, 1964). Mais recentcmentc, abordagens cspaciais t£m 
envoi vido moddos “cm cntrclagamcnto”, nos quais as man¬ 
chas cstlo arranjadas dentro dc uma grade (gcralmentc qua¬ 
drangular) c os individuos sc dispersam para aquclas manclias 
mais prdximas - mais provavdmente entre os quatro circun- 
dantes, on oito, incluindo movimentos diagonals (Keeling, 
1999). £ daro que, a despeito dc Icvar cm considerate o espa- 
go, estes moddos slao caricaturas dos reais arranjos encontra- 
dos na natures. N£o obstante, ressaltam os padr6cs dinimi- 
eos que devem ser incorporados, Mo somente cm rclagSo ao 
espago (ver, por cxemplo, a Seta 10.5.6), mas tamb&n em 
rclag^o ao tempo, induindo, por cxcmplo, a cresccnte proba- 
biiidade de ex tin to global dc metapopulagocs quando o hibi- 
tat 6 dcstruido (Figura 6.12). Modelos cspaciais mais recentes 
se prop6cm a ser mais “realisticos” (ver Ffansld, 1999), induin¬ 
do informatics a respeito da real geometria on fragmentate da 
paisagem. Um deles, o “modclo de fonte dc incid£ncia” {Hanski, 
1994 b) serd apresentado a seguir (Scto 6.9.4). 

Finalmcntc, a tcrceira abordagem trata o espago Mo como 
manchas (com on sem hdbitat), mas sim como faixas conri- 
nuas c homogSneas de maior a menor qualidade dc hdbitat, 
com a dispersao tomando parte dc um sistema dc reate-difu- 
slo, no qual a diMmica cm um dado local no espago 6 consi- 
derada a “reaglio” c, a disperslo, a “diftMo”. Esta abordagem 
tem sido mais tltil cm outras dreas da biologia (por cxemplo, a 
biologia do dcsenvolvimcnto). Nto obstante o grande nivcl de 
entendimento matcmdtico dc tais modelos, estes sdo muito 
adequados cm demonsttar como a variate espadal (ou seja, a 
fragmentato) podc ser gcrada, internamente, dentro de um sis¬ 
tema cssencialmcnte homog£nco (Kareiva, 1990; Keeling, 1999). 

6.8.2 Dispersao e demografia de populates 
unicas 

Os cstudos que t£m dado atente d dispersdo t£m tentado 
confirmar a sua importdncia. Em um longo e intensive estu- 
do dc uma populate do chapim-rcal (Parut major) prdximo a 
Oxford, Reino Unido, foi obscrvado que 57% dos adultos 
reptodutivos cram imigrantes (Greenwood et al t 1978). Em 
uma populate do besouro-da-batata-do-Colorado (Leptino- 




FIGURA 6.12 Mum a serie de modelagem, quanto mass se aumenta a 
fragmentagao do habitat (eixo x) 3 a fragao de locals ocupados (eixo y) 
dimiruii ate que se tenha extirngao global. A linha diagonal pontilhada 
mostra a re lag ao de um modelo espacial em que tod os os locals es- 
tao igualmente coneetados, Os pantos mostram o rendimento de um 
modelo em entre lagamento; os valores representam a media de dneo 
replicas (o modelo d probabiltstico; cada trajeto e um pouco diferen- 
te). Tres exemplos do modelo em entre lagamento sao apresentados 
abarxo do grafico, com 0,05, 0,40 e 0,70 dos fragmentos destruidos 
(preto). Com baixo nivel de destrurgao (a esquerda), um modelo que 
leve em consideragao o espago parece dispensavel, uma vez que os 
fragmentos perrnanecem razoavelmente bem coneetados. Porem, 
conforme se perde mais hdbltat, as manchas tendem a se tornar mais 
isoladas, sendo mais improvavel a recolonrzagao, permanecendo as 
mesmas muito mais desocupadas do que o modelo preve (segundo 
Bascompte e Sole, 1996). 

tana decetnlineata) no Qinadd, a. taxi media, dc cmigrat 0 
adultos reedm-cdodidos foi dc 97% (Harcourt, 1971). Estc 
dado ajudou a entender a ripida cxpansSo do besouro na Eu¬ 
ro pa cm mcados do sdculo passado (Figura 6.13). 

Um profundo efeito da dispersao sobre a dinarnica dc uma 
populate* foi visto cm um estudo sobre Cakzk edentula , uma 
plauta anual dc verao que crcsce sobre as dunas da Martiuiquc 
Bay, Nova Escdcia. A populate sc concerttrava no meio das dn- 
nas, scndo enoontrados mcnos individuos cm diregao tanto ao 
mar quanto ao contincnte. Somente na drea em dire to ao mar, 
contudo, e que a prod.uto de sementes era suficicntemcnte alta 
c, a mortalidadc, baixa o suficicntc para que a populate sc man- 
tivesse ano apds ano. Nos locals cm meio ds dunas c prdximos ao 
contincnte^ a mortalidadc exccdia a produgdo de sementes. Por 
isso, se esperava que a populate vicsse a sc tornar extinta (Figura 
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FIGURA 6.13. Expan sad do besouro do 
Colorado (Leptinotarsa decern fin eata) pelo 
continents europeu (ssgundo Johnson, 
1967). 


6.14). For 6m n£o houvc mudan^a na distribute de C. edentula 
ao longo do tempo. Em vcz disso, um grande mimero de semen- 
tes produzidas na zona prdxima ao mar foi dispersado para as 
areas citadas. De fkto, as pkntas germinadas nestas duas zonas 
foram provenientes de sememes dispersas, comparadas k plantas 
residentes. A distribute e abundkida de C. edentula deveram- 
sc dirctamcnte d dispersao das sememes pelo vemo e pelas ondas. 

Provavelmcntc a conseqiiencia mais fundamental da dis- 
persdo para a dindmica de populates unicas 6 o efeito regula- 
dor da emigrate depen dente da densidadc (ver Se^do 6.3.3). 
Em uma eseala local, o que foi discutido no Capftulo 5 cm 
rela^do & mortalidadc depen dente da densidadc sc aplica igual- 
mentc d cmigra^do depen dente da densidadc. Em uma eseala 
global, as conscqu£ncias de ambos podem ser muito diferen- 
tcs. A perda de indivfduos podc ser para sempre, no tempo c 
no espa^o. Com a emigra^o, a perda de uma popula^do podc 
significar o ganho de uma outra. 

6.8.3 Dinamica de invasao 

Em quasc todos os aspcctos do dclo de 
vida, hi um certo perigo cm imaginar 
que aquilo que 6 comum ou “normal” 
na natureza seja um fato universal, e o 
que 6 incomum ou exc^ntrico podeser perdido ouignorado.Toda 
a distribute estatfstica possui uma “cauda”, e aqueles indivf- 


duos que ocupam csta post 0 sSo tdo reals quanto aqueles que sc 
situam na media. Is t o tambern ooorre com a disperse. Por mui- 
tas razOcs, 6 razodvcl earactcrizar as taxas de dispersdo e as distin- 
cias peroorridas cm termos do que 6 tfpico. Pordn, quando o 
foco esta dirccionado para a expansao de uma cspecic em um 
habitat que ndo estava previamente ocupado, aqueles prop4gulos 
que sc dispersam aldn do esperado podem ter uma grande rcle- 
vancia Neubert e Caswell (2000), por excmplo, analisaram a taxa 
de expansao de duas cspecies de plantas, Calathea ovandensk e 
Dipsaeus sylvestrk. Em ambos os casos, clcs dcscobriram que a 
taxa de expansdo foi fortemente dependente da distancia mdxima 
de dispersiao, cnquanto as variances no padrao medio de disper- 
sdo, a distdneias mcnorcs, tiveram pouco efeito. 

A probabilidade de uma espdde invadir um novo Mbitat 
tern mais a ver com a dispersiao a longas distdneias (c, portanto, 
com a oportunidade de invadir) do que com a proximidadc de 
uma popula^do-fbntc, c com a performance do indivfduo que sc 
dcsloca ad aqucic local. For excmplo, foi estudada a invasiao de 
116 mandias de um urzal de baixada no sul da Inglaterra, por 
csp^cies arbustivas e arbbreas, durante os perfodos de 1978 a 1987 
(Figura6.15) c de 1987 a 1996 (Nolan etal ., 1998; Bullock etal.* 
2002). Havia quatro tipos de urzais - scoo, pouco umido, bem 
limido c lamaccnto - c dois perfodos, produzindo-se oito con- 
juntos de dados nos quais uma andlise foi rcalizada. Para seis des- 
tes, uma propo to sigtiificadva da varia^do na perda das espdcics 
originals pelas cspedcs invasoras podc ser explicada. As varidveis 
mais importantes que explicam o comportamcnto dos dados fb- 
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Proximo ao mar 


Meio das dunas 


Proximo ao coniine ate 
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{+ emigra^ioj 




(AT, onde = mortal idade} 




FIGUR A 6.14 Representagao diagramatica das variances da mortalidade e produgao de sementes em Cakile edentula am tres areas ao longo 
de um gradiante ambiental de zonas abertas costeiras (proximas do mar) a dunas densamente vegetadas (mais para o interior). Ao contr&rio 
das outras £reas, a produgao de sementes for maior no local proximo ao mar Os nascimentos, contudo, diminuiram com a densrdade, a, onde 
estes foram i guars a mortal idade , Lima dens idade de equ ill brio pode ser p re vista, N*. Nos locais para o interior, as mortes sempre excederam 
os nasdmentos resultantes das sementes locais, porem as populagoes foram persistentes por causa da dispersao da maioria das sementes 
produzidas pel as plantas prbximas a praia. Com isso, a soma dos nascimentos locais mars as sementes imigrantes podem contrabalangar a 
mortalidade nos locais distantes da prara, resultan do em um equilibrio em densidades apropriadas (segundo Keddy, 19S2; Watkinson, 19B4). 


nun aqueks rekcionadas i abuncMncia das cspdcics invasoras na 
vcgetagiio que clromdava as m;uichas. As invasdcs c* assim* a 
dinftmica subseqiicntc dc manchas foram sen do dirigidas pclas 
agdes iniciais da dispersSo. 

6.9 Dispersao e a demografia de 
mefa populates 

6.9.1 O desenvofvimento da teoria de 

metapopula 9 oes: manchas habitaveis 
inabitadas 

O rcconhccimcnto de que muitas populates s£o de fato meta- 
populag&cs foi fortemente estabelccido por volta dc 1970* mas 
houve uni retardo de cerca de 20 anos antes quc elc fosse traduzi- 
do cm agiio c um niimcro cresccnte de cstudos coiocasse a din 3.- 
mica de mctapopulagoes cm um cstdgio ccoldgico dc destaque. 
Hoje em dia, o perigo Mo e tanto dc ncgligencia* mas de que 
todas as populates sejam rcoonhccidas como mctapopukgocs* 
simplcsmcnte porque o mundo estd cstruturado em mosaico. 

O centra do conccito dc uma metapopula^o 6 a iddia* 
enfatizada por Andrewartha e Birch (1954)* de quc manchas 
habitdveis podcriam estar inabitadas simplesmente porque os 


indivfduos n£o conscguiram sc dispersar afo elas. Para demons- 
trar quc isto 6 assim 3 predsamos ser capazes dc idcntificar lo¬ 
cais habitdvcis que niao estSo habitados. S6 muito taramente 
isto tern sido tentado. Um modcio implica. na idcntifica^&o de 
caracterfsticas dc manchas de hdbitat is quais uma espjfoie 6 
rcstrita c* depois* na determina^o da distribuigiao c abundftn- 
cia dc manchas similarcs cuja ocorfoncia da espdeie poderia 
ser esperada. O rat^o-d’dgua (Arvkoia terrestris) vivc cm mar- 
gens dc rios c* cm um levantamcnto de 39 scqocs de mar gem 
dc rio cm North Yorkshire* Reino Unido* 10 continham cold- 
nias dc ratocs cm reproduce (locais-ntidcos)* 15 foram visi- 
tadas por ratocs* mas quc nao sc reproduziram nesses locais 
(locais pcriforicos)* e 14 aparentemente nunca foram usadas 
ou visitadas. Uma anilisc dc “componentcs principals” foi uti- 
lizada. para caractcrizar os locais-niiclcos e* com base nessas 
caracterfsticas* foram identificados adicionalmcnte 12 locais 
desocupados ou pcriforicos quc seriam apropriados para ra¬ 
tocs cm reprodu^o (ou seja* locais habitdvcis). Aparentemen¬ 
te* cerca dc 30% dos locais habitdveis n^o s^o habitados por 
ratocs por scrcm demasiadamente isolados para a coloniza^o* 
ou* cm alguns casos* por sofrerem nfveis altos dc predagSo 
pci a vis So (Lawton e ’Woodroffe* 1991). 

Fragmcntos habitdveis podem ser tambdm identificados 
para muitas esp^cics raras de borbolctas* pois suas larvas con- 
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FIGURA 6,15 A invasao (ou seja, o aumen* 
to na abundanda) na maioria dos 116 frag* 
mentos de urn urzal do baixada ern Dorset, 
Reino Unido, por espedes de arbustos e 
arvores, efitre 1978 e 1987, A regiao costei* 
ra localiza-se ao sul e, o Irrnite do munici* 
pio, ao [este (segundo Bullock et al., £002). 


somcm apcnas uma ou poucas cspcfcies vcgetais com distribui- 
to cm manchas. Thomas c colaboradorcs (1992) constataram 
que as manchas que permaneceram inabitadas cram mcnores 
c isoladas das fontcs de disperse: a borbolcta Phlebejus argus 
era capaz de colonizar virtualmcntc todos os locals habit&vcis 
a menos de 1 km dc populates cxistentes. Na verdade, a ha- 
bitabilidadc dc a]guns desses locais isolados (previamentc dc- 
sabitados) foi demonstrada quando a borbolcta foi introdtm- 
da com sucesso (Thomas c Harrison, 1992). Estc 4 o teste 
dccisivo para sc saber se um local c realmetite liabitavcl ou nao. 

6.9.2 O desenvofvimento da teoria de 

metapopula^oes: ilhas e metapopulagdes 

O livro classico A Teoria da Biogeografia de Ilhas, dc MacAr¬ 
thur c Wilson (1967), foi um catalisador importantc na mu- 
danga radical da teoria ccoldgica cm gcral Os autores desen- 
volvcram suas id&as no contcxto da din&mica dos auimais c 
plantas cm ilhas reals (marftimas), queelcs interpretaram como 
reflctindo um equilfbrio entre formas opostas dc cxtin^ocs e 
coloniza<~6es. Elcs enfatizaram que algumas csp&rics (ou po¬ 
pulates locais) gastam a maior parte do scu tempo se recupe- 
rando de desgastes do pass ado ou cm fases de invas&o de no- 
vos territdrios (ilhas) a enquanto outros usam esse tempo na 
sua capacidadc dc suportc ou prdximo a cl a. Essas duas extre- 
midadcs dc um continuum s£o as cspdcics r c K da Sc^So 4.12. 
Em um extreme (r-cstratcgistas), os indivfduos sSo bons colo- 
nizadores que favorcccm o crcscimcnto populacional ripido 
cm um hdbitat vazio. Na outra extremidade do contfnuo (K- 
estrategistas), os indivfduos nao sSo t&o bons colonizadorcs, 
mas t£m caracterfsticas que favorcccm a persist^neia a longo- 
prazo cm um ambiente adensado. As csp^cics K> portanto, 
possuem taxas de colonizato c extin to relativamente baixas, 
enquanto para as esp^cies r essas taxas s&o relativamente altas. 


Essas id&as slo dcscnvolvidas a seguir, no Capftulo 21, na 
discuss^o sobre biogeografia de ilhas. 

Mais ou menos na mesma dpoca que 0 livro de MacArthur 
c Wilson foi publicado, Levins (1969, 1970) ptopds um modelo 
simples de dinamica dc ‘ metapopula, Como MacArthur e 
Wilson, dc procurou incorporar no pensamento ccoldgico a frag- 
mentato incrcnte do mundo ao nosso redor. MacArthur c Wil¬ 
son cstavam mais intcrcssados nas comunidades de esp^cies como 
um todo e imaginaram um “continentc” que pudessc propiciar 
uma fonte regular dc colonizadorcs para as ilhas. Levins cnfbcou 
populates dc uma unica esp^cic c nSo concedeu a qualqucr uma 
das suas manchas o status especial de contincnte. Levins introdu- 
ziu a variavcl p (t)> fra to dc manchas dc habitat ocupada no 
tempo t, reflctindo a aceitato dc que ncm todas as manchas 
habit^veis sSo sempre habitadas. 

A taxa de mudan^i na fra^So de 
Mbitat ocupado (manchas, p) 6 dada e 3 

no modelo dc Levins como: 

dp / dt - mp{ 1 — p) — |i^, (0.1) 

cm que |i 6 a taxa dc extin^io local dc manchas e m 6 a taxa de 
rccolonizato dc manchas vaxias. Isto significa que a taxa de 
rccolonizato aumenta com a ffato dc manchas vaxias pro- 
pensas i recolonizato (1 -p) e com a frat^ dc manclias ocu- 
padas capa^cs dc forncccr colonizadorcs, p 7 enquanto a taxa 
dc extinto crcscc simplcsmentc com a fra^o dc manchas pro¬ 
pens as a extin p ■ Rees ere ven do esta equate. Hanski 
(1994a) mosttou que ela 4 estruturaimente id£ntica a cquagSo 
iogfstica (ver Sc to 5.9): 

dp /dt = (m - \jl) p { 1 -pi l 1 - (m /|i)]J. (6.2) 

Portanto, desde que a taxa intrfnscca de rccolonizato 
cxceda a taxa intrfnscca de extinto [(m - p.) ?■ 0], a metapo- 
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extingGes e 
colonizagoes em 
subpopulagoes: uma 
metapopulagao 
o&tdvel 


pulag&o total atiugiri um cquilfbrio cstdvcl, com uma frag&o, 
1 - (|iVW), dos fragmentos ocupados. 

A css£ncia desta intcrprctag&o a 
partir dc uma perspectiva dc metapo- 
pulag&o, que emerge mesmo dos mo- 
delos mais simples, 4 quc ela pode per- 
sistir, cstavdmente, corno rcsultado do 
balango entre cxtingocs c rccoloniza- 
g6es aleaforias, mesmo quc nenhuma das populates seja, por 
si s6, estdvel. Estc caso 4 cxemplificado na Figura 6.16, em 
que, dentro dc uma mctapopulagfio persis rente altamente frag- 
mentada da borboleta fritilaria Glanvillc {Mditaea cinxia) na 
Finlandia, mesmo as populates locals maiorcs tiveram uma 
probabilidade alta de dedfnio afo a extin £io cm dois an os. 
Em outran palavras, sc quisermos entender a pcrsisfoncia dc 
uma populate a longo prazo ou a dinUmica de tal populagao, 
podemos precisar olhar aldm das taxas dc natalidade c morta- 
lidade (c o que as determina), ou mesmo as taxas locals de 
imigragiao c cmigraglo. Sc a populate como um todo funcio- 
na como uma metapopulag&o, as taxas de exdngSo e colon iza- 
giio da subpopulagSo podem set ao men os de import&ncia com¬ 
pared. 


6.9.3 Quando uma populagao e uma 
metapopulagao? 

Du as caractcrfsticas ncccssdrias dc uma populate jd foram 
demonstradas aqui: que subpopulagocs individuals t£m uma 
chance rcalfstica dc experimentar tanto a extingio como a rc- 
colonizag;io. A cstas, podemos adicionar uma terccira, impfi- 
cita ua discusslo ate aqui. As dinimicas das subpopulagGcs 
diferentes deveriam ser total men tc independentes, is to 6, n^o 



Loy do tertian ho- populadonal em 1991 


FIGURA 6.16 Comparagao dos tamanhos populadonais locals em 
junho de 1991 (adultos) e agosto de 1993 flarvas) da borboleta fritila- 
ria Glanville (Melitaea cinxa ) 5 em Aland Island, Finlandia. Os pontes 
de dados muitiplos sao indicados por numeros. Varias populates de 
1991, induindo muitas das maiores, foram extintas at£ 1993 (segun- 
do Hanski et at., 1995), 


sincrdnicas. Havcria, afinal, pouca expectativa dc estabilidade 
sc todas as subpopulagocs fossem extintas quando uma o fos¬ 
se. Ccrtamcntc, a assineronia garantc que, k medida quc uma 
6 extinta (ou mesmo diminui), cxistam provavclmente outras 
quc prosperam c gcram indivlduos para a dispcrsSo, promo- 
vendo o “efeito do saivamento” (Brown e Kodric-Brown, 1977) 
dos primeiros pelos ultimos. 

Alsu mas mctapopulacScs po- 
. K r \ eft, . r » fontes e d re nos 

dem sc ajustar ao conccito clissico , 

cm que todas as subpopulagBcs t£m uma chance rcalfstica (e 
aproximadamentc igual) dc extingiao, mas cm outros casos pode 
haver uma variag&o significativa no tamanho ou na qualidade 
dc manchas individuals. Desse modo, as manchas podem scr 
divididas cm “fontes” (manchas doadoras) e “drenos” (man¬ 
chas rcccptoras) (Pulliam, 1988). Em manchas fontes cm cqui- 
Ifbrio, o numcro dc nascimcntos supera o niimero dc mortes, 
enquanto cm manchas drenos acontccc o inverso. Portanto, 
populates fontes sustentam uma ou mais populagocs drenos 
dentro de uma metapopulagSo. A pcrsisfoncia da metapopu- 
lag5o depen de n^o sd do balango gcral entre cxtingSo c recolo- 
nizagSo, como no model o simples, mas tamb^m do balango 
entre fontes e drenos. 

Na prdtica, naturalmcntc, 4 provdvcl que cxista um con- 
tfnuo dc tipos de metapopulag&o: dc conjuntos de populates 
locals quase id^nticas, todas igualmente propensas k extin- 
gio, atd metapopulagocs em que hd uma grande dcsigual- 
dadc entre populates locals, algumas das quais sio, por si 
sd, cfetivamentc estiveis. Estc contras tc 6 ilustrado na Figura 
6.17, para a borboleta azul diver-studded {Plejebus argus) t cm 
North Wales. 

O fato de uma populagSo ter distribuig&o em manclias, 
contudo, nao fa£ com quc ncccssariamcnte ela seja uma meta- 
populagSo (Harrison c Taylor, 1997; Bullock et dL> 2002). 
Em primeiro lugar, uma populagSo pode cxibir distribui- 
g^o cm manchas, mas a dispersiao entre as manchas pode scr 
t&o grande que as dinlmicas das manclias individuals nao 
S &0 independentes: s^o uma ilnica populaglo, embora ocu- 
pem um hibitat hetcrog^neo. Altcrnativamcnte, as manchas 
podem cstar t^o isoladas umas das outras, que a dispcrslo en¬ 
tre clas 4 insignificantc: s&o uma sdrie dc populagocs efctiva- 
mente separadas. 

Por fim, c talvez mais comumcntc, todas as manchas 
podem ter uma chance desprczfvel de cxting&o, ao menos cm 
cscalas de tempo obscrvdveis. Isto significa quc suas dinimi- 
cas podem ser influenciadas por natalidade, mortalidade, imi- 
grag&o e emigragSo - mas nSo cm at gum grau significativo por 
cxtingSo ou rccolonizagSo. Esta ultima catcgoria sc aproxima 
dc uma verdadeira metapopulagio, podendo haver pouca dd- 
vida dc quc o dtulo dado a muitas populates fragmentadas 
sc ajustc a esta dcscrigSo. Naturalmcntc, pode ser petigoso pro- 
teger exccssivamente a pureza das dcfinigocs. Quc prejuko pode 
haver se, k medida quc o conccito de metapopulag&o crcscc, o 
prdprio tcrmo 4 cs ten dido a uma variedadc mais ampla de 
ccnirios ccolbgicos? TaJvcz nenhum - e a expan sko do uso do 
termo para populagocs originalmcnte aldm do seu alcance, cm 
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F3GURA 6.17 Duas populates da borboleta azul s tlver-studded {Pfejebus argus) em North Wales; (a) em um ambients calcario no Du I as 
Valley, onde havia um numero grande do populates focais persistentes (frequentemente maiores) entre populagoes locals menores e muito 
mais efemeras; (b) em um habitat de urzal em South Stack Cliffs, onde a pmporgao de populagdes menores e efgmeras foi muito mais alta. 
Contornos cheios - presenga em 1983 e 1990; contomos vazios - ausencia nos dois momentos; e = presenga s6 em 1983 (extrngao presume 
da); c - presenga so em 1990 (colonrzagao presumida) (segundo Thomas e Harrison, 1992). 


todo o casoj pode scr intermindvd. Porf-ni;, como qualqner 
outro sinal, uma pakvra s 6 6 efctiva sc o receptor comprccnde 
o quc o cmissor tcnciona. O recomcnddvel 6 quo os usuirios 
dos termos devessem ter o cuidado de confirmar sc a extingio 
e a rccolonizagio dc numchas s&o demon stradas. 

O probicma. dc idcntificagio dc 
d^'lantas?^ 65 mctapopulagocs C especial men tc evi- 

lembre do banco dcmc P ara P lantas (Husband c Bat- 

rett s 1996; Bullock etal., 2002). Nio 
hi dtlvida dc quc muitas plantas ha¬ 
bitant ambientes cm mosaico, e a cxting&o aparente de popu¬ 
lates locais podc ser comum. Isto 6 ilustrado na Figura 6.18 
para a planta aquitica anual Eichhomia paniculata , vivendo 
em pogas c valas temporirias de rcgiOcs dridas do nordcstc do 
Brasil. Entretanto* a aplicabilidadc da idda dc recolonizagio 
seguindo uma extingio genuina 6 qucstionivel em algumas 
esp^cies vegetais quc apresentam bancos dc sementes enterra- 
dos. Em E. paniculate por exempioj as sementes pesadas qua- 
se sempre caem na vizinhanga imediata da planta-mic, cm vez 
dc serem dispersadas para outras manclias. “ExtingScs” tipica- 
mente rcsultam da perda catastrdfica dc hibitat (observe na 
Figura 6.18 que a chance dc extingio efetivamente nio tern 
qualquer rclagio com o tamanho populacional prdvio) c “re- 
colon izagocs” sio quasc sempre simpiesmente o resuitado da 
germinate dc sementes seguinte i rcstaurag&o do hibitat. A 
recolonizagio por dispersio* um pr^-requisito para uma ver- 
dadeira metapopulagio, 6 extremamente rara. 

Al6m disso, como salientaram Bullock c colaboradorcs 
(2002) 3 dos cstudos com vegetais que documcntaram extin- 
gocs c colonizag6cs dc manclias, a grande maioria foi rcalizada 
cm manchas rcccntcmente surgidas (estigios initials dc succs- 


sio- ver Capitulo 16). As cxtingocs, na maioria das vezes^ ocor- 
rem quando a vegetagio cm uma mancha atingc um cstado de 
desenvolvimcnto nio mais adequado para as espdcics cm ques- 
tio } c esta manchapor issoj tamb^m nio 6 adequada para a 
recolonizagio pcla mesmacspdcic. Istod “fuga do hibitat* {“ha¬ 
bitat tracking) (Harrison c Taylor, 1997), cm vcz de extingio 
c colonizagio repetidas do mesmo hibitat, que € central para 
o conceito dc uma metapopulagio. 



FIGURA 6.16 Das 123 populagoes da planta aquatics anual Eichhor- 
nia panicutata no nordeste do Brasil, observadas durante um ano, 
39% foram extlntas, mas o tamanho rnicial medio destas (barras es- 
curas) nao for significatrvamente diferente do das populagoes nao- 
extintas (barras Claras) (Mann-Whitney U = 1.925, P> 0,3) (segundo 
Husband e Barrett, 1996), 
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6.9.4 Dinamica de metapopy iagao 

O modcio simples de Levins n&o considcra a variagSo cm ta- 
manho de manchas, suas localizagOcs cspaciais ncm as din&- 
micas das populates dentra dc manchas individuals. Nao 6 
surprcsa que os model os que consider am todas estas varMvcis 
altamentc relcvantes se tom cm matcmaticamentc complexes 
{Hanski, 1999). Gontudo, a natureza c as conscqii£ncias de 
algumas dess as modificagocs podem ser compreendidas sem 
que sc entre cm dctalhes da matcmdtica. 

Imagine, por excmplo, que as manchas dc hdbitat ocu- 
padas por uma metapopulagao variant cm tamanho e que 
manchas grand cs sustentam populag6es locais maiores. Isto 
permite a persist^ncia da metapo pul agio, com taxas mcno- 
res dc colonizagao, como result ado das taxas mais baixas dc 
extingao sobre manchas maiores (Hanski e Gyllenberg, 
1993). Na verdade, quanto maior a variaglo no tamanho 
da maucha, maior 6 a probabilidadc dc pcrsist£ncia da po- 
pulagao, man ten do-sc iguais os outros aspectos. As varia- 
gdcs no tamanho dc populagdcs locais podem ser, altcrna- 
tivamente, rcsultantcs de variagoes na qualidade c Mo no 
tamanho da mancha: dc modo geral, as conseqii£ncias se- 
riant as mesmas. 

A probabilidadc dc exting&o dc populates locais de- 
clina tipicamcnte ^ medida que aumenta o tamanho da po¬ 
pulate local (Hanski, 1991). Aidm disso, & medida que a 
frag&o de manchas ocupadas pela metapopulagiao, pt aumen¬ 
ta, cm mddia deveria haver mais migrantes, mais imigragio 
para as manchas e, portanto, populates locais maiores (rc- 
sultados coufirmados, por cxemplo, para a fritildria Glan- 
villc - Hanski et al ., 1995). Assim, a taxa dc extinglao, |i. 
Mo deveria scr constante como 6 no modcio simples, mas 
dc cl inaria k medida que^ aumenta. Os model os que incor- 
poram cstc cfeito (Hanski, 1991; Hanski e Gyllenberg, 
1993) frcqucntemcntc origin am um valor limiar de p , ins- 
tivcl e intermedidrio. Acima dcssc limiar, os tamanhos de 
populates locais slo suficicntcmentc grandes c sua taxa de 
extinglio suficientemcnte baixa para a metapopulagao per- 
sistir cm uma frag&o de manchas rclativamcntc alta, como 
no modelo simples. Abaixo do limiar, contudo, o tamanho 
mddio de popuiagoes locais 6 demasiadamente baixo c sua 
taxa dc extingiio, portanto, demasiadamente alta. A meta- 
populagao declina atd um equilibrio cstdvel alternativo para 
p - 0 (exting&o dc toda a mctapopulag&o) ou um nivel cm 
que p i baixo, no qua! esscncialmcntc apenas as manchas 
mais favordveis sdo ocupadas. 

Podcria ser esperado que mc- 
equilfbrios estavc s tapopulagdes dife rentes, da mesma 
alternativos? espdcic, ocupassem uma fragile alta 

ou baixa dc suas manchas habitdveis 
(os equilibrios estdveis alternativos), mas Mo uma fragdo 
intermedidria (junto ao limiar). Tal distribuigiao bimodal &, 
na verdade, evidentc para a fritildria Glanvillc na Finldndia 
(Figura 6.19). Aldm disso, esses equilfbrios alternativos po- 
tencialmentc t£m implicates profundas para a conserva- 



FIGURA 6.19 Distribuigao da fmquenda bimodal de ocupagao de 
manchas (proporgao de manchas habitaveis ocupadas, p) entre dife- 
rentes metapopulagoes da fritildria Glanville em Aland Island, Finlan¬ 
dia (segundo Hanski Gt al., 1995). 


gHo (ver Gapitulo 15) 3 cspccialmente quando o equilibrio 
mais baixo ocorrc para p = 0, sugerindo que a ameaga de 
extingdo para qualqucr metapopulagao possa aumentar ou 
diminuir subitamente, d medida que a fragile de manchas 
habitdvcis ocupadas desioque algum valor limiar para bai- 
xo ou para cima. 

Um estudo de Moilanen e eolaboradres {1998), rcun in- 
do muitas linhas anteriorcs, examinou a dinimica de uma su- 
posta metapopulagdo de um pcqueno mamffero, o oedtono 
amcricano {Och&ttmaprmceps) na California. (O adjetivo “su- 
posta” 6 necessdrio porque a dispersdo entre manchas dc hdbi- 
tat fci suposta, c Mo cfctivamcntc observada [veja Clinchy et 
aiy 2002].) A metapopulagdo total pode scr dividida cm redes 
ao norte, cm posigdo intermedidria c ao sul, e a ocupagdo de 
manchas em cada uma foi determinada em quatro ocasiocs 
entre 1972 c 1991 (Figura 6.20a). Esses dados putamente es- 
paciais foram usados ao lado dc uma informaqlo mais geral 
sobre a biologia do oedtono, para fornecer valorcs paramdtri- 
cos para o modcio dc fungao dc incid£ncia dc Hanski (1994b). 
Este foi ent^o usado para cstimular a dinamica total dc cada 
uma das redes, com um grau realfstico dc variagao cstocdstica 
incorporada, partindo de uma situagSo observada em 1972 e 
tratando a mctapopulag&o intcira como uma entidade tinica 
(Figura 6.20b) ou simulando cada uma das redes isoladamcn- 
te (Figura 6.20c). 

Os prdprios dados (Figura 6.20a) mostram que a rede 
ao uortc mantevc uma ocupag^o alta durante o perfodo dc 
estudo, a rede dc posig^o intermedidria teve uma ocupagSo 
mais varidvcl e muito mais baixa, enquanto a rede ao sul 
sofreu um dcclfnio constante c substancial. A resposta atra- 
v^s do uso do modcio de fungao de incid^ncia (Figura 
6.20b) foi muito auimadora uo sentido de espelhar com 
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F1GURA 6.20. Dinamrca. de metapopulagao do ocotono americano (Ochotona princsps), em Bodie, California, (a) Posigdes relativas a tama- 
nhos aproximados das manchas habitSveis, bem como as ocupagoes nas redes de manchas ao norte, em posi^ao intermedi&ria e ao sal, am 
1972, 1977, 1969 a 1991 (b) Dinamicas temporais dastras redes, com a populagao inteira tratada como yma entidade unica, asando o modelo 
da fun^ao de rnddencia de Hanskr (1994b). Sao apresentadas dez rdplicas de simala^des, cada uma comegando com os dados reals em 1972. 
(c) Simufagoes aquivalantas a (b), mas cada uma das redes simulada isofadamente (segundo Moilanen et a/,, 1998). 


precisdo esses padroes cm dinlmica temporal a despeito 
de ser bascado apenas cm dados espaeiais. Em especial, foi 
previsto que a rede ao sul sofresse um colapso pc rid dice atd 
a cjttinqSo total, mas que fosse salva pci a a^o da rede de 
posi^io intermedidria, apesar da sua oaipaqdo baixa, como 
um degrau da rede ao nortc, dotada de uma capacidadc de 
sustcntaqdo muito maior. Esta inter preta^o 6 corroborada 
pclos resuJtados quando as tr£s redes sdo simuladas isola- 
damente (Figura 6.20c). A rede ao nortc pcrmancce com 
uma ocupaqdo alta c cstdvel; desprovida de migrantes do 
norte, a rede de posi^do intermedidria, prcvisivclmcntc, de- 
cl ina rapidamente; c a rede ao sul, cm bora ndo tdo instdvcl, 
final me ntc sofre o mesmo dcstino. Segundo esta vis do, den- 
tro de uma mctapopulagdo como um to do, a rede ao nortc 
6 uma fonte, e as redes de posi^do intermedidria c ao sul 
sdo drenos. Dessc modo, ndo lid nccessidade de rccorrcr a 
qualqucr mudan^a ambientai para cxplicar o declinio na 
rede ao sul; tais dcclinios sdo previstos mesmo em um am- 
biente inalterdvel. 

Fundamcntalmentc, esses rcsultados ilustram como 
metapopulagScs integrals podem ser estdveis quando suas 
subpopuiaqoes individuals ndo o sdo. Aldm disso, a compa- 
ra^do das redes ao norte c de posi^do intermedidria (ambas 
estdveis, mas com ocupagdcs muito diferentes) mostra como 
a ocupaqdo pode depender do tamanho do pool de indivf- 
duos dispersados, que em si pode depender do tamanho e 
do numero das sub populates. 


Finalmcntc^ cssas simulates nos raramente os 
conduzcm a um tema que se re pete equiilfbrios podem 

atravds deste livro. Os modeios sim- ser a l can P ados 

pies freqiientcmcnte cnfocam cquilf- 
brios alcan^tdos a longo praxo. Pordm, na prdtica, tais cquilf- 
brios raramente podem ser alcan^ados. No presente caso, cqui' 
Ifbrios estdveis rapidamente podem ser gerados em modeios 
simples de metapopula^Scs, mas a dindmica observdvcl de uma 
espdeie muitas vexes pode ter mais rela^do com o comporta- 
mento “turns itdrio”dc suas metapopulaqdcs, distantes do cqui- 
Ifbrio. Toman do um outro exemplo, a borbolcta saltadora sil¬ 
ver-spotted {Hesperia comma) dcclinou certamente na Grd-Brc- 
tanha, de uma distribute ampla sob re a maioria de morros 
ealedrios em 1900, para 46 on mcnos localidades-reftigio (po¬ 
pulates locals) em 10 rcgidcs no inicio da ddcada de I960 
(Thomas e Jones, 1993). As raxocs provdveis foram mudan^is 
no uso da terra - aumento do emprego do arado em campos 
nao-melhorados e povoamento reduxido com animais domds- 
ticos pastadorcs - c a eliminate virtual de coelhos pel a mixo- 
matosc, com suas conscqiientes profun das altcra^des da vege¬ 
tate. Durante todo esse perfodo de ndo-equilfbrio, as taxas 
de cxtin^So local gcralmcntc superaram as de rccolonixate. 
Nas ddcadas de 1970 e 1980, contudo, a rcintrodu^io da pc- 
cudria e a recuperate dos coelhos levaram a um aumento do 
paste] o, c o numero de hdbitats apropriados cresceu outra vex. 
A recolonizato superou a extinte local, mas a expansdo de 
H. comma permaneceu lenta, cspecialmentc para locals isola- 
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dos dos refiigios da. d£cada dc i960. Mcsmo no sudeste da 
Inglaterra* ondc a densidade dc refiigios foi maior* preve-se 
que a abundancia da borbolcta aumcntari apcnas lentamcn- 
te — c pcrmaneceri distante do cquilfbrio - por pelo men os 
100 anos. 

Resumo 

Fizcmos a distin^o etitre dispcrsEio c migra^ao; dentro dc dis¬ 
perse foi examinada a diferenqa entre emigrate* transfer£n- 
cia e imigraqiao. 

Sao dcscritas diferentes categorias dc dispersScs ativa c 
passiva* abordando especial mente a dispersiao passiva na chu- 
va dc sementes c as estratdgias dc gucrrillia c dc infantaria dc 
organismos clonais dispersados. 

Sio cxplicadas as distributes ao acaso, regular c agre- 
gada, c 6 enfatizada a importancia da eseala c da cstrutura cm 
mosaico na pcrcepgao dc tais distributes* cspccialmcntc no 
context© do w gr5o B ambicntal. S&o dctalhadas as formas que 
favorcccm e cnfraqucccm as agrega^ocs., incluindo a tcoria do 
rebanho egofsta e a dispersiao dcpcndcntc da densidade. 

Descrcvcmos alguns dos principais padrdcs dc migra^lo 
cm uma gama dc esealas - dc mards* didria sazonal e intercon¬ 
tinental - incluindo aqucks que voltam rcpctidamcntc c as 
que ocorrcm uma s6 vez. 

Examinamos a dormdneia como uma migra^ao no tem¬ 
po* tanto cm animais (cspccialmcntc diapausa) como cm ve- 
getais. £ enfatizada a import&ncia do fotoperfodo no ritmo da 
dormdncia. 

A relagio entre dispersio c densidade d examinada cm 
dctallie. Siio cxplicados os papdis da endogamia c exogamia na 


dirc^So das dependencies da densidade* incluindo especial- 
mente a import&ncia em evitar a competi^o entre parentes* 
por um lado* e as atra^ocs da filopatria* por outro. 

Descrcvcmos uma diversidade dc tipos dc varia^io den- 
tro dc populates: polimorfismos e difcrcn£as rclacionadas ao 
sexo c i idade. 

Vol tamos k significlncia demogrifica da dispersiao c in- 
trodtizimos o conccito da mctapopula^o composta dc mui- 
tas sub populates. A dispers^o podc ser incorporada i dini- 
mica de populates e modelada de trds manciras diferentes: 
(i) uma “ilha” ou abordagem "cspacialmcntc cxpllcita”; (ii) uma 
abordagem espacialmcnte explfcita que rcconhcce que as dis- 
tincias entre as mancfias variant; c (iii) uma abordagem que 
trata o espa^o como continue e liomogdnco. 

Provavelmcnte* a conseqiidncia importantc da dispers&o 
para a dinimica dc populates unicas 6 o efeito rcgulador da 
cmigraqiao dcpcndcntc da densidade. Contudo* 6 relcvantc 
tambdm reconhecer a importlncia* na dinimica de invasdes* 
dos raros organismos dispersados por longas distincias. 

A tcoria dc metapopula^ocs se descnvolveu a partir do 
conccito inicial da mancha liabitdvcl n&o-liabitada. Sua ori- 
gem como um conccito em si mcsmo foi o modclo de Levins* 
que estabclcccu a mensagem mais fundamental: que a meta- 
popula^So pode persistir* estival* como rcsultado do balanqo 
entre cxtinqdes c rccolonizaqdcs alcatdrias* ainda que as subpo- 
puia^ocs nSo sc jam estdveis. 

Como ncm todas as populates com distribute em 
mosaico siao metapopula$6es* formulamos a pergunta “Quan- 
do uma populate 6 uma metapopula^Io?** que pode ser par¬ 
ticular mente problcmitica com populates vegetais. 

Por fim 3 exploramos a dinamica de metapopula^ocs quan¬ 
to k provivel importancia dc cquilibrios cstdveis altcmativos. 


Capita lo 7 

Aplicagoes Ecologicas nos Nfveis 
Individual e Populacional: Restauragao, 

Biosseguranga e Conservagao 



7.1. Introdugao 


os problemas 

ambientais 

resultantes do 

crescimento 

populacional 

humane... 


A crescents populate hunuma (Figu- 
ra 7.1) tem criado uma grande varic- 
dade de problemas ambientais. Nossa 
espdeie n!o 6 a linica que esgota c con- 
tamina o ambientc, mas, certamente, 
somos os linicos que usam o fogo, os 
combustivcis fdsseis c a fissile mid car para prodimr cncrgia 
para a realista^io dc trabalho. Essa gcra^&o dc for^a tem rcsul- 
tado cm conscqii£ncias de Ion go alcance para o cstado dc co n- 
servaqlo do solo, dos ecossistcmas aqudtieos c da atmosfera, 
com dramdticas repcrcussocs no clima global (ver Capitulo 
2). Aldm disso, a cncrgia gcrada tem dado ao homcm o podcr 
de trans format paisagens terrestres (e aqudticas) por mcio da 
urbaniza^o, da agricnltura industrial, da silvicultura, da pcs- 
ca c da mincra^o. Tcmos polnfdo o solo e a dgua, destruido 
grandcs dreas dc quase todos os tipos dc ambientes naturals, 
sobrc-cxplorado os reenrsos naturais, transportado cspdcics ao 
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FiGURA 7.1 Crescimento da populate humana mundial desde 1750 
e aumento prevrsto at£ 2050 (iinha solida), Os histogramas represen- 
tam os aumentos populacionais a cada decada (Fonte: Na^oes Uni- 
das, 1999). 


...requerem a 
aplica^ao do 
conhecimento 
ecoldgico,... 


redor do mundo com conscqii^ncias negatives para os ccossis- 
temas natives c Icvado um grande mimero de espdeies & beira 
da extin (^So. 

Um entcndimento da cxtcnslo dos 
problemas que enfrentamos e dos 
mcios de qne dispomos para agir con¬ 
tra cles c resolv£-los dependc inteira- 
mente da corrcta comprccnsiao dos fimdamentos ccoldgicos. 
Na primeira parte dcste hvro, tratamos da ccologia cm nfvel 
individual c de populates dc uma linica cspdcic (as intcra- 
q6es intcrcspccificas serdo o assunto da segunda parte). Neste 
capitulo, enfocaremos corno esse conhecimento podc benefi- 
ciar os gestores ambientais. No final da segunda e da tcrccira 
partes destc livro, abordaremos de maneira scmcihantc a apli- 
cai^o do conhccimcnto ccoldgico no nfvel das intera^ocs in- 
tercspecificas (Capitulo 15) c das comunidadcs c ecossistcmas 
(Capitulo 22). 

A fisiologia dos organismos Hies da teoria do 
permite tolcrar ccrtas varia^dcs nas 
condiqdes fisico-quimicas do ambiente 

c determina suas ncccssidadcs por determinados rccursos (ver 
os Capitulos 2 c 3). Dcssa forma, a ocorrfincia c a distribute 
das espdcics dependc principalmcnte dc sua ecofisiologia c, 
para os animals, tambdm dc scu repertdrio comportamcntal. 
Esses aspcctos da ccologia das espdeies estdo inscridos no con- 
ccito dc nicho (ver Capftulo 2). Temos observado que as espd- 
cies ndo ocorrem cm todos os locals onde as condi^oes am¬ 
bientais c os reenrsos sdo apropriados para sua cxist£ncia. Con- 
tudo, as cstratdgias de manejo cm gcral sc basciam na capaci- 
dadc de prever onde as espdcics prosperardo, seja. quando dc- 
sejamos rcstaurar hdbitats degradados, prever a futura distri- 
bui^iio de espdeies invasoras (c por mcio de medidas de bios- 
scguran^i prevenir sua chcgada) ou conservar cspdcics amca- 
9 idas cm novas reservas. Portanto, a teoria do nicho fornccc o 
fundamento csscncial para muitas a^ocs de manejo. Discuti- 
remos cstc assunto na Se<~Io 7.2. 

A bionomia de uma espdeie (ver 
Ca.pftnlo 4) 6 outro aspcao bisico que 
podc guiar o seu manejo. Por exempio, 

ser anual ou perene, com on sem cstigios dormentes, grande ou 
pcquena, gcneralista ou especialista podc infiuenciar a probabi- 


... da teoria 
t>ion6mica... 
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... e da dinSmica 
de pequenas 
populagoes 


Made de uma espdeie (a) represcntar uma parte dc sueesso cm 
um projeto dc restaurato de um habitat, (b) set um invasor 
problemitico on (c) ser um candidate i extingio e, dcssa for¬ 
ma, merecedor de prioridade na conservat^ao. Voltarcmos a 
css as iddias na Segio 7.3. 

Uma caracterfstica pardcularmcnte importantc do com- 
portamento das espdeies, sejam elas animals on vegetais, 6 o 
sen padrio de dcslocamento e dispersio (ver Capftulo 6). O 
conhedmento acerca do comportamento migratdrio dos ani¬ 
mals pode ser cspedalmentc importantc cm tentativas dc rcs- 
tauragio de habitats daniheados, previsio c priorizato de cs- 
pdcics invasoras a scrcm oombatidas c planejamento dc unidadcs 
de conservagao. Tais aspcctos sio apresentados na Segio 7A. 

A conscrvagio dc espdeies amcaga- 
das requer um extenso entendimento 
da dinimica dc pequenas populagoes. 
Na Segio 7.5* disentimos a abordagem 
chamada anilisc dc viabilidadc populacional (AVP)* nma de¬ 
terminate das probabilidadcs dc extingio que depende do 
conhedmento das tab elas dc vida (ver Capftulo 4* espedal- 
mente a Segio 4.6), das taxas dc crcscimento populacional 
(ver Sc 9 S 0 4.7), da comped to intra-cspccffica (ver Capftnlo 
5)* dos fatorcs dependents da densidade (veja Segao 5.2), das 
capacidadcs dc snporte (ver Sc to 5.3) c, cm alguns casos* da 
estrutura da metapopnlato (sc a espdrie sob risco de extingio 
ocorre cm nm con junto dc sub populates interligadas - ver 
Scto 6.9). Como veremos na Parte 2 destc livro (cm parti¬ 
cular na sfntesc fornccida no Capftulo 14)* a determinagio 
da abundinda e* eonsequentemente, a probabilidadc de ex- 
tinto de uma populate nio dependent apenas de pro- 
priedades intrfnsccas das espdeies (taxas de nataUdadc e mor- 
talidadc, etc.), mas tambdm de suas interagoes com ontras cs- 
pdcics na sua comunidade (eompetidores* predadores* parasi¬ 
tes, mutualistas, etc.). Contudo* a AVP cm geral utiliza uma 
abordagem mais simplista e nio Iida cxplicitamcnte com cstas 
complicates. Por cssa razio* esse tdpico d tratado no presente 
capftulo. 

Um dos maiorcs desafios do futu¬ 
re para as espdeies, os ecd logos e os 
gestorcs ambientais d a mudanga cli- 
mitica global (ver Segao 2.9). Tenta¬ 
tivas dc mitigagio das mudangas dimitieas previstas tdm uma 
dimensio ccoidgica (p. ex., plantar mais irvorcs para abserver 
parte do didxido de carbono extra produzido pela queima dc 
combustfvcis fdsseis), embora a mitigato tambdm deva enfo- 
car as dimensdes cconomicas e sociopolfticas do probiema. 
Isso d discutido no Capftnlo 22 devido is questdes reievantes 
rclacionadas ao funcionamcnto do ecossistcma. Todavia, o pre- 
sente capftulo aborda como podemos nsar o conhedmento sobre 
a ccologia das espdeies para prever e manejar as consequencias da 
mudanga climitica global, como a propagate de doengas c ervas 
daninhas (ver Soto 7.6.1) c a localizagio geogrifica dc unidadcs 
de conscrvagio (ver Scto 7.6.2). 

Devido i urgdneia dos problemas ambientais que enfren- 
tamos, nio d de surpreender que um grande numcro dc ecdlo- 


o desafio da 
mudanga dim&tica 
global 


gos atualmcntc conduza pcsqnisas aplicadas (isto d, direciona- 
das para a rcsoluto desses problemas) e pnblique os sens rc- 
sultados cm periddices cicntfficos espccializados. Mas cm que 
proporgio esse trabalho d assimilado c usado pelos gestorcs 
ambientais? Questioner ios realizados por dois periddices cs- 
pccializados, Conservation Biology (FlashpoMer et al. t 2000) e 
Journal of Applied Ecology (Ormerod* 2003), rcvclaram que 
82 e 99% dos autorcs entrevistados, respectivamcntc, faziam 
rccomcndagdcs dc mane jo cm suas publicagocs. Dcstcs, 6 
animador salicntar que mais de 50% dcclararam que sen 
trabalho havia side utilizado por gestorcs. Os resultados 
dos trabafhos pnblicados no Journal of Applied Ecology, cn- 
tre 1999 e 2001, mais comnmcntc utilizados pelos gesto- 
res, por cxcmplo* cnvolviam o planejamento dc estratdgias 
de conscrvagio para espdeies e hdbitats importantes* O' con- 
trole dc espdeies-praga, o manejo de sistemas agroecoldgi- 
cos, a rcgulagio dc rios c o planejamento dc unidadcs dc 
conscrvato (Ormcrod, 2003). 


7.2 A teoria do nicho e o manejo 

7.2.1 Restauragao de habitats impactados por 
atividades humanas 


... para reccperar 
o solo 

contampnado.,. 


A expressao ecoloeia da rcstauracao 

j r j . . conhecimeoto 

pode ser usada, praucamcnte sozinna, SQ bre DS nichos 

para englobar qnase todos os aspcctos das esDecies,., 

da ccologia aplicada (recuperate de 

estoques pesqneiros sobrc-cxplorados, remogio de espdeies in- 

vasoras, revegetaqao de corrcdores de hdbitat para auxiliar a 

dispers&o dc espdeies ameagadas* etc.) (Ormcrod, 2003). 

Aqui* rcstringimos essa expressio i rcstauragSo de paisa- 

gens terrestresj marinhas, fluviais ou iacustrcs, cuja nature- 

za ffsica foi afetada por atividades humanas, e tratamos es- 

pecificamentc da mincrato* da agricnltura intensiva e da 

captagio dc dgua dos rios. 

O solo que foi danificado pela 

miner agio d normal men tc instivcl, 

sujeito i erosio c desprovido dc vc- 

getaqio. Tony Bradshaw* o pai da 

ccologia da rcstanragio* observon que a solugio mais sim¬ 
ples para a recuperagio do solo d o restabclccimcnto da 
cobcrtura vegetal, porque cla estabiliza a supcrffcic, d vi¬ 
sual mente atraentc c auto-sustentivcl c provdm a base para 
a sneessio natural on manejada atd o estabclccimcnto de 
uma comunidade mais complexa (Bradshaw, 2002). As plan- 
tas candidatas i rccuperagio sio aqnelas t ole rant es i pre- 
senga de metais pesados tdxicos* tais espdeies sio caractc- 
rfsticas de solos natural mente mctalfferos (p. ex., Alyssum 
bertoloniiy espdeie cnddmica dc solos serpentinos italianos) 
c tdm nichos fnndamentais que incorporam condig6cs cx- 
tremas. Aldm disso* os eedtipos (gendtipos de uma espdeie 
que possucm diforentes nichos fundamental - ver Scgio 
1.2.1) que desenvolveram rcsistdneia a ircas mineradas apre- 
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sent am urn valor especial. Antonovics e Bradshaw (1970) 
foram os primeiros a notar que a intcnsida.dc de sclcgio 
contra gendtipos intolerantes mu da de forma abrnpta na 
borda de dreas contaminadas, e que as populates nessas 
dreas contaminadas podem diferir muito cm sua tolcrlncia 
aos metais pesados cm dist&ncias pequenas, de apenas 1,5 m 
(p. ex., o capim-docc [Antboxanthum cdoratum)). Postcrior- 
mente, cultivates de gramincas tolcrantcs a metais foram 
selccionadas para a produgio comercial no Rcino Uni do 
para scrcm usadas em solos ncutros ou alcalinos contami- 
nados por chumbo ou zinco {Festuca rubra cv 'Merlin), 
rejeitos acidffcros de chumbo ou zinco (Agrostis capt Haris 
cv ' Gogin an s ) c rejeitos acidiferos de eobre (A. cap Mark cv 
Tarys) (Baker, 2002). 

Como as plantas n&o podem loco- 

... para methorar o movers, muitas espifeies que s5o ca- 

solo conta ti i nado... racter£s ticas de solos metaliferos desen- 

volveram sistemas bioquimicos para a 
obtengiao de nutrientes, desintoxicag&o e controle de condi- 
goes geoqufmicas locals (de fato, clas ajudam a criar as eondi- 
goes apropriadas ao sen nicho fundamental). A fitorremedia - 
fdo cnvolve o cstabelccimento dessas plantas cm solos conta- 
minados, a fim de auxiliar na rcdugSo das concentrates de 
metais pesados c outras substftneias tdxicas. Ela pode scr reafi- 
zada de virias formas (Susarla et ai> 2002). A fituacumuLtpio 
ocorre quando o contaminador 4 absorvido pel as plantas, mas 
n&o 4 degradado rdpida ou complctamcnte- cssas plantas, como 
a erva Thlaspi caerulescens^ que hiperacumula o zinco, s&o cul- 
tivadas para remover o contaminador e, depois, substitufdas. 
A fitoestabilizagdo, por outro lado, aprovcita a capacidade dos 
exsudados de raizes de precipitarcm os metais pesados e, as- 
sim, reduzirem sua disponibilidade para os seres vivos. Final- 
mente, a fuotransfbrma0o cnvolve a eliminagio de um conta¬ 
minador pel a ag£o de enzimas vegetais; por excmplo, dlarnos 
hfbridos Popuius deltoides x P nigra tfcra. uma capacidade notd- 


... para restaurar 
a paisa gem para 
um mamffero 
em dedinio 
populacional,,. 


vel para degradar o TNT (2,4,6-trini- 
trotolucno) e sSo pro mis sores na res- 
tauragSo de depdsitos de lixo be-lico. 

Lcmbrc-sc que os microrganismos 
tambdm s^o usados para a remediate 
cm casos de poluigSo. 

As vczes, o objetivo dos gcstores ambientais 4 restaurar a 
paisagem para o beneffeio de uma dada espdeie. A lebrc euro- 
p«ha (Lepus europacus) 4 um excmplo. O scu nicho fundamen¬ 
tal inclui paisagens criadas pela atividadc humana ao longo 
dos sdculos. As lebres s£o mais comuns cm dreas cultivadas, 
mas suas populates t£m diminufdo ondc a agricultnra 4 mui¬ 
to intensiva. Por isso, a csptfoic cstd atualmente protegida por 
lei. Vaughan e colaboradorcs (2003) fizeram uma pesquisa por 
correspondence junto a produtores rurais (1.050 rcspondc- 
ram) para investigar a r el agio entre a abundincia de lebres e o 
manejo atual da terra. Sen objetivo era estabelcccr as caractc- 
risticas-chave das duas dimens ocs mais importantes do nicho 
das lebres, isto e, a disponibilidade de recursos (culturas con- 
sumidas pelas lebres) e a disponibilidade de hdbiiat, para, en- 
tio, propor agocs de manejo para mantcr e restaurar paisagens 
bcndficas para a esp^cie. As lebres cram mais comuns cm ter¬ 
ras aradas, cm especial naquclas cultivadas com trigo c bctcr- 
raba c onde ha via terras de pousio (ireas nio-utilizadas para 
cultivo por um ccrto periodo). El as cram menos comuns cm 
pastagens, mas sua abundincia aumentava sc houvesse pasto 
nielhorado' (arado, semeado com uma mistura de gramincas 
c fertilizado), algumas culturas ardveis ou ircas arborizadas 
(Tabela 7.1). A Rm de aumentar a distribuigio e a abund&ncia 
das lebres, as recomcndagoes de Vaughan c colaboradorcs 
(2003) incluiram a provisio de forra- 
gem c cobcrtura anual contra a raposa 
{Vulpes vulpet) cm todas as fazendas, 
a provislo de areas arborizadas, pas¬ 
te mclhorado e culturas ardveis nas 


... e para restaurar 
o fluxo dos rios 
para os poixes 
natives 


TAGELA 7.1 Varitiveis do habitat com potencial para determpnar a abundanda de lebres (estimada por meio dafrequenda de avistamentos), 
analisadas separadamente para terras araveis a pastagens. A andlise nao for realizada para aquelas variaveis nas quais menos de 10%- dos 
produtores rurais responderam (-), Para aquelas variaveis que foram significativamente relacionadas a presenga ou ^ ausencia de lebres 
segundo os produtores rurais (\ P< 0,05; **, P< 0,01; P< 0,001), os descritores associados com a maior frequencia de avistamentos 
sao mostrados em negrito (segundo Vanugban etal. , 2003) 


Variavel 

Descritor da vari&vei 

Terras araveis 

Pastagens 

Trigo 

Trigo Triticutn aestivum (nao, sim) 

**+ 

— 

Cevada 

Cevada (nao, sim) 

* * 

- 

Cereal 

Outros cereais {nao, sim) 

NS 

— 

Primaveril 

Qualquer cereal cultivado na primavera? {nao, sim) 

■* 


Milho 

Milho (nao, sim) 

NS 

— 

Nabo 

Nabo Brassica napus {nao, sim) 


- 

Legumes 

Ervilha/feijao/trevo Trifoliurri sp. (nao, sim) 



Linhaga 

Lin ho Linum usitatissimum (nao, sim) 

NS 


Horlicultura 

Safras de horticultura (nao, sim) 

NS 


Beterraba 

Beterraba Beta vulgaris (nao, sim) 

*** 

— 

Aravel 

Presenga de safras araveis (vertexto; nao, sim) 

— 


Gramfneas 

Gramineas (induindo fey, nao-permanente) (nao, sim) 

NS 

— 

Tipo de pasto 

Ley, melhorado, semimelhorado, sem melhoria 

NS 


Pousio 

Presenga de terras desocupadas/de pousio (nao, sim) 


— 

Arboriizagao 

Presenga de Sreas arborizadas/pomares (nao, sim) 

NS 

4 


NS - nao-significaliva. 
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FIG UR A 7,2 Inter-relagoes entre parametros brolbgicos me didos em urn con junto de bragos do rio Colorado, a fim de detorminar as causas 
basicas do doclinio da drstribuigao das carpas*gigantes do Colorado, (a) Biomassa de invertebrados x biomassa de algas (clorofila a), (b) 
Biomassa de peixes que servem da presa das carpas-gigantes x biomassa da algas, (c) Densrdade de Garpas-gigantes x biomassa de peixas- 
presa (estimada pel a taxa da capture por minuto por meio da pesca eldtrica). (d) Intervalo medio de recorrencia de descargas necessarias para 
produzir Lima mobilizapao geral do leito do rio a remover o lodo e a areia qua seriam acumulados em seis bragos do rio Colorado {para os qua is 
existem registros historicos) durante panodos recentes (1966-2000} e antarioras a regutagao (1900-1942). As linhas acima dos histogram as 
mostram os intervalos de recorrencia rnaximos (sagundo Osmundson et aL> 2002). 


pastagcns c a proviso de trigo, betcrraba c terras de pousio 
nas fazendas a rive is. 

Uma das influ£ncias humanas mats comuns sobre os ecos- 
sistemas fluviais t£m sido a regulagao de stia descarga. Assim, 
a restaur agio dos rios com freqii^ncia envoi ve o rcstabclcci- 
mento de aspectos do regime de fluxo natural. A captagao de 
igua para uso agricola, industrial c domdstico mudou a hidro- 
grafia (padrOes de descarga) dos rios tanto pcla redugilo de sua 
descarga (volume por unidadc de tempo) quanto pcla altera- 
g&o dos padrocs dc fluxo didrios c sazonais. A rara carpa-gi- 
gante do Colorado, {Ptychocheilus lueius ), 6 um peixe piscivo- 
ro (comedor dc peixes) que estd agora rcstrita ds cabcceiras do 
rio Colorado. Sua distribute atual cstd corrclacionada posi- 
tivamentc k biomassa dc suas presas, a qual depende da bio¬ 
massa dc invertebrados dos quais os peixes sc alimentary c 
esta, por sua ve&, cstd positivamente corrclacionada com a bio¬ 
massa dc algas, a base da teia aJimcntar (Figura 7.2a-c). Os¬ 
mundson c colaboradores ( 2002 ) sugerem que a raridade de 
P lueius pode scr tra. 93 .da ate o aciimulo de sedimento flno 
(que redtiz a produtividadc das algas) nas regides k jus ante do 
rio. Os scdimentos ftnos n^o fazem parte do nicfio funda¬ 
mental dc P. lueius. Historicamcnte, o degelo da neve na pri- 


mavera com frcqiidncia produzia fluxos dc descarga com forga 
para mobilizar o leito dos rios c remover a maior parte do lodo 
c da areia que se acumulavam. Em dccorrSncia da rcgulagSo 
dos rios, contudo, o intervalo mddio de recorrencia dcssas dcs- 
cargas aumentou de uma vcz a cada 1 A a 2,7 anos para apenas 
uma vez a cada 2,7 a 13,5 anos (Figura 7.2d), 0 que causou 
um aumento no perfodo dc aciimulo dc sedimentos flnos. 

Grandcs descargas tambdm podem influcnciar os peixes 
dc outras maneiras, como mantcndo canais c outros elcmcn- 
tos da hetetogeneidade do hdbitat c melhorando as condigocs 
do substrato para a dcsova (clementos do nicho fundamental 
dc algumas cspdcics). Os gestores devem visar & incorporagSo 
dc aspectos ccolbgicos importantes da liidrografla natural de 
um rio nos csforgos dc rcstaurag&o fluvial, mas isso 6 mais &cil 
dc ser dito do que felto. Jowctt (1997) descrcve tr£s aborda- 
gens geralmente utilizadas para definir as descargas mfnimas: 
o fluxo histdrico, a gcometria hidrdulica c a avaliagSo do hdbi- 
tat. A primeira abordagem assume que uma determinada por- 
centagcm da descarga media 6 ncccssdria para mantcr um 
ccossistema fluvial “saudivcl”: 30% sSo cm geral usados 
como norma prdtica. Os mdtodos hidrdulicos rclacionam a 
descarga & gcometria liidrdulica dos canais (com base cm 
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miiltiplas mcdidas de secgocs transversals dos rios); a profun- 
didade e a largura dc um rio comcgam a diminuir abrupta- 
mente com dcscargas abaixo dc uma eerta porccntagcm da 
dcscarga mddia (10% cm certos rios) c cstc ponto dc inflcx^o 
6, is vczes, usado como base para determinar a dcscarga mini¬ 
ma. Finalmente, os nktodos dc avaliagao do habitat basciam- 
sc nas dcscargas que atendem a critbrios ecolbgicos espeeffi- 
cos, como uma certa quantidadc dc hdbitat dc alimentagio 
para determinadas espbeies dc peixes. Os ges tores precisam 
tomar cuidado com as suposigOcs simplistas increntes a ess as 
virias abordagens, pois como vimos no caso das carpas-gigan- 
tes do Colorado, a integridade dc um ccossistcma fluvial podc 
requerer algo mais do que a mcra determinagSo dc uma dcs¬ 
carga minima, como dcscargas infrcqiicntcs, mas com capaci- 
dadc para transportar os sedimentos ftnos. 


7.2.2 Lidando com as invasoes 

mo 6 possivci visualizar o nicho mul- 
uma tbcnica para . .. r . r . , . , 

revelar os nichos tidimcnsional dc uma cspCae quando 
das especies,,, mais dc tr£s dimensdes cst^o envolvi- 

das (ver Capftulo 2). Contudo, uma 
tdcnica matcmdtica cliamada ordtnagao (discutida cm mais de- 
talhc na Scg£o 16.3.2) nos permite analisar c representar miil- 
tiplas cspbcics e varidveis ambientais simultancamente cm um 
mesmo grifico, cujas duas dimensdes combinam as mais im¬ 
port antes dimcnsocs do nicho. Espbcics com nichos scmclhan¬ 
tes aparcccm prdximas no grdfico. Os fatorcs ambientais in- 
flucntes aparcccm como setas que indicam a dircg&o na qnal 
aumentam dentro das duas dimen s6es do grdfico. Marchetti c 
Moyle (2001) usaram um mdtodo dc ordenagiio chamado and- 
lisc dc correspondence candnica para dcscrcvcr como nm con- 



FIGURA 7.3 Plotagem dos resultados da analfse de correspond®ncia 
canonica {dois primecros eixos ACC) mostrando as espdeies de pei- 
xes nativos (•), as espdeies introdyzrdas invasoras (A) e crnco va- 
riSveis ambientais influentes {as setas representam a correlagao 
das variaveis fisicas com os eixos canonicos) (segyndo Marchetti 
e Moyle, 2001), 


junto de espbeies dc peixes - 11 nati- ... mostra porque 

vas c 14 invasoras - sc rclacionam a fa- 

■ . . i r . sao substituidos 

tores ambientais cm multiplos locals ao por jnvasores 

iongo dc um rio com fluxo rcgulado na 

California (Figura 7.3). Ficou daro que as espdcics nativas e inva- 

soras ocuparam diferentes partes do nicho: a maioria das cspbcics 

nativas ocorrcu cm locais associados a dcscargas madias mais alias 

(m 3 s 1 ), boa cobcrtura do dosscl (nivcis mais altos dc porcenta- 

gem dc sombra), mcnorcs concentrates dc nutrientes vegetais 

(mcnor condutividadc, |iS), temperatnras mais balxas (°Q e me- 

nos Mbitats dc remanso no riacho (isto 4 maior porccntagcm de 

habitats dc igua corrcntc, rasos c dc cascata). Essa combinagaa dc 

varidveis reflate as condi gdes naturais do riacho. 

O padrdo observado entre as especies introduzidas foi geral- 
mente o oposto: as espdcics invasoras fbram favor eddas pcla atual 
com bin aga 0 dc condigocs resuitantes da rcgulagao da agua. Essa 
rcgulagSo reduaiu a dcscarga c aumentou a representatividade dc 
hdbitats dc remanso com fluxo mais lento, removeu a vegetagao 
riparia, causando a clcvagdo da temperatura do rio, c aumentou a 
concentrate dc nutrientes pelo cscoamcnto agrfcola c domesti- 
co. Marchetti e Moyle (2001) oondnfram que a rcstauraglo dos 
regimes de fluxo mais naturais 6 nc cess aria para limiter 0 avango 
dos invasorcs c cstancar o declfnio contfnuo dos peixes nativos 
nessa parte do ocste dos Estados Unidos. N3o sc deveria imagi- 
nar, contudo, que os invasorcs incvitavclmcntc nSo sc dlo tao 
bem cm regimes dc fluxo "natural". A truta marrom invasora 
(Salmo trum) parcce sc dar mcJhor do que alguns peixes nativos 
da famflia Galaxiidac nos riachos da Nova ZeMndia cm situ ago c-s 
dc alta dcscarga (Townsend, 2003). 

D entre os tdxons invasorcs respon- 
sdveis por perdas econbmicas, os pci- 
xes representam um componentc re- 
lativamcnte insignificantc. A Tabcla 
7.2 analisa as dezenas dc milharcs dc invasorcs exdticos nos 
EUA dentro dc uma variedadc dc grupos taxondmicos. Entre 
eles, a yellow star thistle {Centaurea solstitialis) e uma erva da- 
ninha que domina mais dc 4 milhOes de hectares na Califor¬ 
nia, provocando a perda total dc pastagens ora produtivas. 
Estima-se que os ratos destrocm US$19 bilhocs, cm gr^os ar- 
mazenados por ano nos Estados Unidos, aldm de ca.usarcm 
inc^ndios ao rocrcm fios ck-tricos, polufrcm g£ncros alimcntf- 
cios, cspalharem doengas c predarem espdcics nativas. A for- 
miga lava-pcs vcrmelha {Solenopsis invieta) mata aves domes- 
ticas, lagartos, serpentes c aves que nidifleam no solo; apenas 
no Texas scu dano nas criagocs de animais domdsticos, na vida 
sclvagem e na saiide piiblica 6 estimado cm ccrca dc US$300 
milh5es por ano, o qual 6 somado aos US$200 milhOcs gas- 
tos cm scu controle. Grandcs populagoes do mcxilhlo-zc- 
bra (Dreissena polymorpha) amcagam os mexilhoes nativos 
c outros componentes da. fauna, nlo apenas por meio da 
redug^o da disponibilidadc dc alimento c oxig£nio, mas tam- 
bOm pelo scu sufocamcnto. Os mexilhoes tamlkrn inva- 
dem c obstrucm canos de captagio dc dgua, e milhdes de 
d blares sio gastos na sua cxtraglio dc estagocs dc tratamcn- 
to dc igua e nsinas hidrclbtricas. Em gcral, as pragas dc 


uma diversidade 
de invasoras e 
seys custos 
economicos 
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TAB E LA 7.2 Gustos anuais estimados fem bilhoes de ddlares) assoc i ad os As espScies invasoras nos Estados Unidos. Os grupos 
taxonomicos estao organizadas em ordem decrescente de seus custos totals (Segundo Pimentel et al,, 2000} 


Tipo de organismo 

Numero de 
especies invasoras 

Principals culpados 

Perdas 
e danos 

Gusto do 
controle 

Gusto 

total 

Microbios (patogenicos) 

> 20,000 

Patbgenos de culturas agricolas 

32,1 

9,1 

41,2 

Mamfteros 

20 

Ratos e gatos 

37,2 

ND 

37,2 

Plantas 

5.000 

Ervas daninhas de culturas agrfcolas 

24,4 

9,7 

34,1 

Artropodes 

4.500 

Pragas de culturas agricolas 

17,6 

2,4 

20 

Aves 

97 

Pombos 

1,9 

ND 

1,9 

Moluscos 

60 

Mariscos asiaticos, Mexilhoes-zebra 

1,2 

0,1 

1,3 

Peixes 

138 

Carpa "grass'", etc. 

1 

ND 

1 

R£pteis e anffbios 

53 

Serpente arborfcola marrom 

0,001 

0,005 

0,006 


ND - dados nao-disponiveis. 


culturas agrfcolas, incluindo as crvas daninhas* os insctos e os 
agcntes patog£nicos* prove cam os maiorcs custos econbmi- 
cos. Aldm disso, a importa^o dc organismos que causam do eri¬ 
cas no komcirij principalmcnte os virus HIV c da gripe, cus- 
tarn US$7j5 bilhoes cm tratamento c causam 40 mil mortes 
por ano (ver Pimentel et al 2000, para maiorcs dctalhcs e 
refercncias). 


os nichos das 
esp^cies e o 
prognbstico do 
sucesso de 
invasao 


As plantas alicnfgcnas das Ilhas Bri- 
t&nicas ilnstram um niimero de aspcc- 
tos aocrca das espdeies invasoras e dos 
nichos que elas ocupam (Godfray e Cra¬ 
wley, 1998). As espdeies cujos nichos cn- 


globam Areas ondc o homcm mora on trabalha possuem uma 
maior probabilidade de serem transportadas para novas rcgiocs, 
ondc tendcrSo a set depositadas cm Mbitats semeihantes Aqucles 
dc sua regiao dc origem. Assim, um maior niimero dc cspedes 
invasoras 6 encontrado em habitats perturbados prdximos a cen- 
tros dc transported, c um mcnor niimero 6 encontrado cm dreas 
montanhosas remotas (Figura 7.4a). Alcim disso, mais invasorcs 
chcgam dc locais prdximos (p. ex., Europa) ou dc locais remotes 
cujo dima (c, conscqucntcmcnte, o nicho do invasor) asscmdlia- 
se iquele encontrado na Inglaterra (Figura 7.4b). Observe o pe- 
queno niimero dc plantas alicnigenas dc ambientes tropicaisj cs- 
sas espdeies cm geral sSo incapazes dc sobteviver ao inverno brita- 
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FIGURA 7,4 A flora alienlgena das Ilhas Bri* 
tanicasi (a) segundo o tipo de comunidade 
(observe o grande numero do alienfgenas 
nos habitats abertos e perturbados pnbximos 
aos assentamentos humanos) e (b) segue- 
do a origem geografica (refletindo a praxi- 
midade, o com&rcio e a semelfianga clima- 
tica) (segundo Godfray e Crawley, 1980). 
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nico. Shea e Chesson (2002) usam a cxprcssSo oportunidade de 
nicho “ cm tcrmos de uma alta dispotiibilidade dc rccursos e con- 
didoes flsioo-quimicas apropriadas (juntamcntc com a aus£ncia 
on cscassez dc inimigos naturals} -* para dcscrcvcr o potential dc 
uma dada rcgMo cm pcrmitir que um invasor tenha succsso. Elcs 
observam que as atividades humane frcquentementc alteram as 
condiqdcs ambientais* fbmcccndo oportunidades dc nicho para 
os invasorcs - a regulate dos rios c um cxcmplo. Ncm todas as 
esp^cies invasoras causam prejulzos ccoldgioos c perdas economic 
cas dbvias; na verdade^ alguns ccblogos distinguem as espdcics 
cxbticas quc sc estabclcccm sem conscqii£ncias significativas da- 
quelas quc clcs considcram *verdadeiramcnte invasoras” - cujas 
populates aumentam “explosivamcnte” cm sen novo ambiente* 
causando impactos signifkativos sobre as espddcs locais. Os ges- 
tores prccisam distinguir os novos invasorcs potcnciais tanto cm 
relate ^ sua probabilidadc dc cstabelecimento* sc clcs chcga- 
rem cm uma nova regime (cm grande parte depen dente das 
ncccssidades dc scu nicho)* quanto d sua probabilidadc dc pro- 
vocar consequ£ncias dramdticas na comunidade receptora (is to 
setd tratado no Capftulo 22). As cstratdgias dc mane jo neccs- 
sirias para a eliminate de pragas invasoras normalmcntc exi- 
gem um entendimento da dindmica das populates cnvolvi- 
das. Esse assunto serd discutido no Capftulo 17. 


7.2.3 Conservagao de especies ameagadas de 

A conservagiio de especies sob risco de 
cxtinqdo com £fcqu£ncia envoive o cs- 
tabcleeimcnto dc ireas protegidas c, 
ds vezes* a translocate de indivfduos 
para novos locais. Ambas as aborda- 
gens deveriam scr embasadas cm consideragocs accrca das nc- 
cessidades do nicho das cspdcics cm questdo. 

O hibitat* no M6deo* onde as b orboletas-monarca (Da- 
naus pkxippus) passam o inverno 6 absolutamente critico para 
elas, quc sc reproduzem no sul do Canada c leste dos Estados 
Unidos. As borboletas formam densas coldnias cm florestas 
dc abetos {Abies reiigiosd) cm 11 montanhas separadas no Me¬ 
xico central. Um grupo de cspccialistas foi organizado para 
definir objetivos, Icvantar c analisar os dados disponfveis e 
produzir solugoes altcmativas viiveis ao problcma da maximi- 
zagdo da protegiao dos hdbitats de inverno concomitantemen- 
tc d minimizagdo da inclusdo de terras dc valor para a indds- 
tria madeireira (Bojorquez-Tapia et ai 3 2003). Como cm 
muitas areas da ecologia aplicada* critdrios ecoldgicos c eco¬ 
no micos devem scr avaliados cm conjunto. As dimensQcs crl- 
ticas do nicho dc inverno das monarcas inclucm condiqdcs 
relativamentc quentes e umidas (permitindo a sobrcviv£ncia c 
a conscrvagio dc cnctgia para a viagem dc retorno ao none) e 
a disponibilidade dc cursos dc dgua (rccurso) cm quc as bor¬ 
boletas bebem dgua cm dias ensolarados c quentes. A maioria 
das dreas com colbnias conhccidas cstd Jocalizada cm flo¬ 
restas dc oncost a com inclinable modcrada* cm alias alti¬ 


extinpao 
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tudes (> 2.890 m), voltadas para o 
sul on sudoeste c distantes, no mdxi- 
mo f 400 m dc cursos dc %ua (Figura 
7.5). Dc acordo com o gran de apro- 
xlmaqlo das dreas com as caractcds- 
ticas dtimas do hibitat das monarcas no Mexico central e con- 
siderando o desejo dc minimizar a inciusSo do principal hdbi- 
tat para a atividade dc extrag^o de madeira, um sistema de 
informagocs geogrificas (SIG) foi us ado para delinear tr£s ccni- 
rios. Esses ccnirios apresentaram diferengas de acordo com a 
4rea que o govern o podcria aceitar disponibilizar para a con- 
servagSo da borboleta-monarca (4.500 ha t 16.000 ha ou uma 
irca ilimitada) (Figura 7.6). Os cspccialistas preferiram o cc- 
nitio sem limitagSo da dimens^o da irea, o qua! rcsultou na 
necessidade dc 21.727 ha dc reservas (Figura 7.6c). Apesar do 
fato dc sua recomcndagSo ter rccaido sobre a opgSo dc maior 
custo, ela foi aceita pelas autorida.dcs. 

A clucidagSo do nicho fundamental das espdeies quc fo- 
ram conduzidas a uma raridadc extrema nlo 6 fdcil. O “tahake” 
(Porphyria hoehstetteri), um frango-d’dgua gigantc, 6 uma das 
duas unicas csp&ics dc uma guilda dc grandes aves herbfvoras 
quc n^o vo am quc dominavam a paisagem da Nova Zel&ndia 
pr6-humana (Figura 7.7). Dc fatOj acrcditava-se que ela cstava 
extinta at 6 a descoberta de uma pcquena populate localizada 
nas remotas c climaticamcntc extremas Montanhas Murchi¬ 
son no sudeste da South Island, cm 1948 (Figura 7.7). Desde 
entSo, grandes esforgos de conscrvag&o t£m cnvolvido o ma- 
nejo dc sen hdbitat, sua reprodugSo cm cativciro, solturas nas 
Montanhas Murchison c ireas prdximas c translocagSo para 
ilhas a pouca dist^ncia da praia quc nlao possucm os mamffc- 
ros introduzidos pelo homcm, os quais cst^o dispersos atual- 
mente por todo o contincntc (Lee c Jamieson^ 2001). Alguns 
ccdlogos atgumentam que* devido ao fato do “tahake” scr um 
cspecialista cm pastagens (toucciras altas da gramfnea do g£- 
nero Chianochha s^o o seu principal alimento) c cstar adapta- 
do ^ zona alpina, clcs nio sc dariam muito bem fora deste 
nicho (Mills etal. 3 1984). Outros profissionais baseiam-sc no 
registto fdssil* o qua! indica que a espdeie foi outrora comum 
c ocorria principalmcntc cm altitudes abaixo dos 300 m (com 
frcqil^ncia cm ireas costeiras - Figura 7-7) onde cstava asso- 
ciada a um mosaico de florcsta, capoeiras e campos. Estes ec6- 
logos defendem quc o “tahake” podc cstar bcm-adaptado para 
viver nas ilhas livres dos mamlferos invasorcs. Dc fato* os c6n- 
cos estavam errados ao pensarem quc as populates transloca- 
das para as ilhas nHo sc tornariam auto-sustentiveis (o “tahake” 
ji foi introduzido com succsso cm quatro ilhas)j mas parece 
quc estavam ccrtos ao acrcditar quc as ilhas nlio forncceriam 
um hiibitat 6timo: as aves das ilhas apresentam um mcnor 
succsso dc incubag^o e cria$£o dc ninliegos do que as aves das 
montanhas Qamicson e Ryan, 2001). O nicho fundamental 
do “tahake” provavcl mente engloba uma grande parte da pai- 
sagem da South Island* mas a cspdcic ficou confinada a um 
nicho efetivo muito mais estreito pclos humanos quc a caga- 
ram c pclos mamfferos invasorcs* como o ccrvo-vermclho ( Cer - 
pus elaphus scoticus), que compete com ela por alimento* e o 
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FIGURA 7.5 Distribuigao da frequencies observadas de 149 colon las de inverno de borbol etas* monarea no Mdxieo central em relagao a/ao; (a) 
rnclinagao, (b) elevagao, (c) aspecto e (d) proximrdade de curses de agua {segundo Bojorquez-Tapra et at ,, 2003), 



FIGURA 76 Disthbuigao otrma de reserves 
de rnvemo para as borboletas-monarca nas 
montanhas do Mexico central (areas colon* 
das) segundo tr§s cenarios; (a) area Irmita* 
da em 4.500 ha, {b) area limitadaem 16.000 
ha e (c) sem llmitagao da dimensao da area 
(a area inoluida tem 21.727 ha). As linhas 
alaranjadas representam os limites entre as 
areas de represamento de rios. G cen&rio 
(c) foi acerto pelas autoridades para o esta* 
belecimento da “Reserve da Biosfera da 
Borboleta-Monarca" do Mdxico (segundo 
Bojorquez-Tapla et aL, 2003), 


arminho (MusteUa erminea)^ que a preda. A distributee atual 
dc cspdcies como o “tahake”;, as quais t£m side empurradas 
para muito prdximo da cxting;ro* pode forncccr infomia^o 
incompicta sobre os requisites dc scu niche. £ provavel que 
tiem as Montanhas Murchison e sequer as ilhas prdximas i 
costa (com pastagens, cm vcz dc toucciras de gramincas) coin* 
cidam com o conjunto ideal de condigdcs e recurs os do nicho 
fundamental do “tahakc". Rcconstruqdcs histdricas da distri- 
Lmiqao de espdcics ameagadas podem auxiliar os gestorcs a iden- 
tificar os melhorcs locals para o cstabelecimento dc reservas. 


7.3 Teoria bionomica e manejo 

Vimos no Capltulo 4 que certas combinagdes de caractcristi- 
cas ecoldgicas ajudam a determinar os padrocs dc fccundida- 
dc e sobreviv£ncia, os quais, por sua vcz, determinam a distri- 
buig&o e a abundincia das espdeies no espago c no tempo, 
Nesta scgSo, considerarcmos a possibilidade dc que certas ca- 
racterfsticas podem ser utcis aos gestorcs prcocupados com a 
rcstauraqSo, a biosseguranga e o risco dc cxtingSo de cspdcics 
raras. 
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FIGURA 7.7 Localizagao de ossos fossili- 
zados de lahake" na South Island da Nova 
Zelandia (segyndoTrewick e Worthy, 2001). 


7.3.1 Caracteristicas das especies como 

prognostics para a restaura^ao efetiva 

Pywcll c colabor adores (2003) rcuni- 
ram os resultados publicados dc 25 cx- 
perimentos que visaram k restauraglio 
de campos ricos cm espdeies a partir 
dc terras que haviam sido “melhora- 
das” para servirem de pastagem on usa- 
das para agricultural Eles desejavam relacionar o desempenho 
das plantas is suas bionomias. Com base nos resultados dos 
primeiros quatro anos da restauragSo, eles calcularam um £n- 
dice de dcscmpcnlio para gramfneas {13 especies) e forbs (45 
especies; forbs sUo defmidas como plantas licrbiceas que nio 
se pareeem com gramfneas) normalmente scmcados. O fndi- 
ce, calculado para cada um dos quatro anos* foi bascado na 
propergSo dc parcelas {0,4 x 0,4 m ou maiorcs) que conti- 
nham a espr-cie cm tratamentos onde aquck esp^de era seme- 
ada. A anilise da bionomia induiu 38 caracteristicas das plan- 
tas, abrangendo a longevida.de das semetites no banco dc se¬ 
mentes, a viabilidade da semen tc, a taxa de crcscimento da 
plan tula, a forma de vida c a cstratdgia biondmica (p. ex., com- 
petitividade, tolcrincia ao estresse e liabilidadc dc colonkagio 
[ruderalidadel) {Grime etai, 1988) c a dpoca dos eventos de 


scu ciclo dc vida (como a gcrminagllo, a floragSo e a dispers&o 
dc sementes). As gramincas com melhor dcscmpcnlio foram 
Festuca rubra e Trisetum flavescem {indices medios dc desem- 
penho de 0,77 nos quatro anos); c, entre as forbs, especial- 
mente Leucamhemum vulgare (0,50) e Achillea mdlcfolium 
(0,40) tiveram sucesso. As gramfneas, as quais apresentaram 
poucas relates entre as caracteristicas das especies c os sens 
desempenho s {apenas a rudcralidade esteve positivamentc cor- 
relacionada), superaram as forbs. Dcntre estas ultimas, o bom 
cstabclccimcnto esteve ligado k capacidadc de colon izagSo, b 
porcentagcm de germinagiio das sementes, i gcrminagSo de 
outono, ao crcscimento vegictativo, i longcvidadc do banco 
dc sementes e ao hdbito generalise cm rclagio ao hdbitat* e a 
capacidadc competitiva c a taxa dc crcscimento das pl&ntulas 
aumentaram em import&ncia como determinantes de succsso 
ao longo do tempo (Tabcla 7.3). Os tolcrantcs ao estresse, os 
cspccialistas cm hdhitat e as especies de hdbitats infdteis tive¬ 
ram um mau desempenho {cm parte como reflexo da alta dispo- 
nibiiidadc dc nutrientes rcsiduais dc muitos campos resta.ura.dos). 
Pywcll e colaboradores (2003) acrcditam que a cficicncia da res- 
tauragao poderia scr melliorada pcla semcadura. apenas de espe- 
cics com as caractcrfsticas eooldgicas idcntificadas. Contudo, como 
isso causaria uma unifbrmidade entre os campos restaurados, eles 
tambdm sugcrem que espdeies descjdvcis, mas que apresentarn 
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TABELA7.3 Caracterfsticas ecolPgicas das (orbs que apresentaram uma relagao significative com o desempenho das plantas entre a 
o 1 G e o 4° anos apos a semeadura am experimentos de restauragao de carnpos. O sinal indica se a relagao foi positiva ou negativa 
(sagundo Pywell 2003) 


Caractenstica 

n 

Ano i 

Ano 2 

Ano 3 

Ano 4 

Ruderalidade [capacidade de colon izagao) 

39 

+ * 

NS 

NS 

NS 

Germinag ao no outono 

42 

+ * 

NS 

NS 

NS 

Germ i nag ao (%) 

43 

_i_ * * 

+ * 

+ * 

NS 

Taxa de crescimento da plantula 

21 

NS 

+ * 

■4- ** 

+ * 

Capacrdade competitiva 

39 





Gresdmento vegetative 

36 

1 it fr 

+ * 

+ * 

+ * 

Longevidade do banco de sementes 

44 

+ * 

+ * 


+ * 

Tolerancia ao estresse 

39 

±* 


■* 

*±* 

Habito generalista 

45 


| ** 

-F * 



* = P< 0,05; ** = P< 0,01; *** P < 0,001; ns numero de espdcies na anaiise; NS s nao-significativa. 


um baixo desempenho, deveriam ser auxiliadas por meio de 
sua intro dugao varies anos apbs o infeio da restauragao* quan- 
do as condigdes ambientais sao mais favordveis ao sen cstabc- 
lecimcnto. 

7.3.2 Caracterfsticas das especies como 
prognostics para a definiqao de 
prioridades de biosseguran 9 a 

Um grande numero de espdcics tern 
invadido locals muito distantes no pla- 
neta (p. ex.* o arbusto Lantana cama- 
ra [Figura 7.8]* o estorninho Sturnus 


vulgaris e o rato Rattus rattus )* induzindo-nos a perguntar sc 
os invasorcs de sucesso compartilham caracterfsticas que au- 
mentam suas chances de invasiao bcm-succdida (Mack et ai t 

2000) . Sc fosse possivcl prodimr uma lista de caracterfsticas 
associadas a invasdo bem-s ucedida, os gestores teriam boas 
con didoes de avaliar os riscos de cstabclecimcnto c, assim* 
poderiam priorizar os potcnciais invasorcs c delinear proccdi' 
mentos adequados de biosseguranga (Wittenberg e Cock, 

2001) . O sucesso de alguns tixons invasorcs tern um elemen- 
to de previsibilidade. Das ccrca de 100 cspdcics de pinheiros 
introduzidas nos EUA, por exempt o conjunto que invadiu 
com sucesso os hdbitats nativos 6 caractcrizado por sementes 
pcquenas, um curto intervalo entre sucessivas produces ma- 
cigas de sementes c um curto perfodo juvenil (Rejmanek e 
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FIGURA 7.8 O arbusto Lantana camara, um exemplo de invasor muito bem-sucedido, for transportado deliberadamente de sua area de ocor- 
rencia original (area sombreada) para regioes subtropical e tropicais muito distantes, onde se disseminou e aumentou em numero atd atingir 
proporgbes de praga (segundo Cronk e Fuller, 1995). 
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Richards on* 1996). Na Nova Zellrudia* hd um rcgistro preciso 
dos succssos e fracas os nas tcntativas de introduce de avcs. 
Sol e Lefebvre (2000) observaram quo o sucesso da invaslo 
aumcnta com o csforgo dc introduce (mimero dc tcntativas e 
mimero dc indivfduos dcsde a colonkaglo europdia), o que 
n&o 6 urna surpresa. O succsso dc invaslo tambdm foi maior 
para cspdcics nidffugas cujos jovcns ndo sio alimcntados pelos 
pais (como as avcs cinegdticas), cspdcies ndo-migratbrias c, cm 
cs pedal, avcs com edrebros rclativamcntc grandcs. A relag&o 
com o tamanho do edrebro d cm parte uma conscqiidncia 
das espdeies nidffugas terem cdrebros maiorcs, mas prova- 
vdmente tambdm reflita uma maior flexibilidade compor- 
tamental; os invasores bem-sucedidos possucm mais regis- 
tros dc utilizaqElo dc novos alimentos ou da adoqlio dc no¬ 
vas tdcnicas dc alimcntag&o citados na litcratura (mddia para 
28 espdcies=lj96, desvio-padr£o=3,21) do que as cspdcics 
quc n&o obtiveram succsso (mddia para 48 cspdcics=0,58, 
desvio-padr^o-1 >01). 

Apesar dc indicates dc previsibilidade do sucesso dc inva- 
sdo para alguns tdxons rclacionada d alta fecundidade (p. ex., 
produgSo dc sememes nos pinheiros) e a nichos largos (p. ex., 
flexibilidade comportamcntal nas avcs), as cxccgdes a cssas “re- 
gras” sdo comunsj e cxistc um mimero muito maior dc casos 
nos quais nenhuma rclagao foi encontrada. Este fato lcvou 
Williamson (1999) a indagar se as invasdes scriam mais previ- 
sfveis do que os terremotos. O mclhor progndstico da proba- 
bilidadc dc succsso dc Invasao de uma cspdcic 6 o sen sucesso 
anterior como invasor cm outro local. Pordm, isso apenas for- 
nccc dicas titcis aos gestores responsdveis por eontrolar as in- 
vasdes para priorhar os potenciais invasores de suas rcspccti- 
vas rcgiocs. 

7.3.3 Caracferfsticas das especies como 

prognostics para o estabelecimento de 
prioradades de conservagao e de manejo 
de exploragao 

0 definir Os gestores scriam mais capaxcs de 

prioridades para a priorizar as especies que ncccssitam 
de dc intervenes dc conscrvagSo se 

fosse possfvel prever, com base nas 
caracteristicas das cspdcics, aquclas 
quc enfrentam o maior risco dc exting&o. Com isto cm mcn- 
te, Angermeier (1995) analisou as caracteristicas de 197 
cspdcics dc peixes dc dgua docc historicamcntc natives do 
estado da Virginia, EUA, observando cm particular as ca¬ 
racteristicas de 17 especies atualmcnte extintas no estado e 
dc outras novc considcradas amcagadas devido a uma redu- 
g4o significativa dc suas dreas dc ocorrdncia. A maior vul- 
nerabilidadc das cspdcics cspeciaiistas foi particularmcntc 
intcrcssantc. Assim, as cspdcics cujo nicho inclufa apenas 
um tipo gcoldgico (dos vdrios presentes na Virginia), aquc¬ 
las rcstritas i dgua corrente (cm contrapartida i ocorrdncia 
tanto cm dgua corrente quanto parada) c aquclas que in- 


clufam apenas uma categoria dc alimento cm sua dicta (isto 
d, 100% piscfvoros, insctfvoros, hcrbfvoros ou detritivoros 
cm contrapartida a onfvoros quc utili^am duas ou mais ca- 
tegorias dc alimento) apresentaram uma maior probabili- 
dade dc extingdo local. Seri a possivcl super quc os preda- 
dores dc topo de cadcia corrcriam maior risco dc extingdo 
do que as cspdcics de nivcis trdficos mais baixos, cujo su- 
primento alimentar d mais estlvel. Em um cstudo sob re 
cspdcics de bcsouros cm hibitats florestais experimental- 
mente fragment ados (com par a dos d flo testa continua), 
Davies e co lab or adores (2000) dctcetaram que, dentre as 
espdeies cuja densidade diminuiu, as carnfvoras (10 cspe¬ 
cies, rcduqlo m^dia da populate dc 70%) de fato dcclina- 
ram mais do quc as csp&ucs que sc alimentam de madcira 
morta ou outro tipo dc dc trite (cinco especies, reduq^o 
midia da popula^ao dc 25%). 

Um padr^o quc sc tern repetido 
6 que o risco dc cxting&o tende a scr 
mais alto para aquclas especies com 
maior tamanho corporal. A Figura 
7.9 ilustra esse padrao entre os mar¬ 
supials australianos que fo ram extin- 
tos nos dltimos 200 anos ou que est^o atualmcnte amca^idos. 
Algumas rcgiocs gcogrdficas (p. ex., non as dridas comparadai 
a mdsicas) c alguns taxons (p. potoroos, bett&ng r 3 bandicoots 

c bilbm) t£m sofrido com taxas de cxtingao/amcaga mais altas 
do quc outros, mas a relagao mais forte 6 entre o tamanho 
corporal e o risco dc cxtingSo (Cardillo c Bromham, 2001). 
Lembre-sc que o tamanho corporal 6 parte de uma sindrome 
biondmica comum (esscncialmcntc rIK) quc associa o grande 
tamanho, a maturidade sexual tardia c a baixa alocagSo de 
energia para a reptodugao (ver SegSo 4.12). 

Cortes (2002) cxplorou a rclagSo entre o tamanho corpo¬ 
ral, a idade da maturidade sexual, o tempo dc gera^lo e a taxa 
Anita de crcscimcnto populacional X (referida na SegSo 4.7 
como R) por mcio da elaborate de tabclas dc vida com cstru- 
turag^o ctitia (ver Capftulo 4) para 41 populates dc 38 esp^- 
cics dc tubatdes cstudadas ao redor do mundo. Uma plota- 
gem tridimensional dc X cm rclagao ao tempo dc gcragSo c k 
idade da maturidade sexual mostra o que Cortes (2002) cha- 
ma dc um continuum “rdpido-lcnto”, no qual as espdeies ca- 
racterizadas por uma maturidade prccoce, um tempo dc gcra- 
g^o cur to e geralmcnte um al to X se situam no extremo do 
lado ripido do espcctro (canto inferior dircito da Figura 7.10a). 
As espdcics situadas no lado lento do espcctro apresentaram o 
padr&o oposto (Figura 7.10a, i esquerda), aldm dc mostrarem 
uma tendSneia a possufrem um grande tamanho corporal (Fi¬ 
gura 7.10b). Cortes (2002) avaliou, ainda, a capacidadc de 
virias especies de rcspondcrcm a mudangas na sobrcviv£ncia 
(devido, por cxcmplo, a pcrturbaqocs human as, como a po- 
luig^o e a pcsca). Os tubarocs “rdpidos”, como Sphyrna tiburo y 
podiam compcnsar uma perda dc 10% na sobreviv£ncia de 
adultos ou juvenis aumentando a taxa dc natalidade. Por ou¬ 
tro lado, deve-se ter um cuidado especial ao considcrar a situagSo 
dc espdeies geralmcnte grandcs, dc crcscimcnto lento e dc vida 
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Outras espgcies 
Exlintas e em perigo 
n Exlintas 



0,6 0.9 1,2 1,5 1,6 2,1 2,4 2,7 3,0 3,3 3,6 3,9 4,2 4,5 4,6 


Lop 10 peso corporal (cj) 


F1GURA 7.9 Fnequencia de distribuipao do 
tarn an ho corporal da fauna do marsupials 
ter re st res da Australia, induindo 25 espe- 
cies extintas nos uitimos 200 anos {laranja- 
escuro). Dezesseis espdcies atualmente 
consideradas em perigo sao mostradas em 
cinza (segundo Cardillo e Bonham, 2001). 



FIGURA 7.10 Taxa de crescimento populacional \ mddia de 41 populates de 38 es pedes de tubarao em rela^ao a (a) idade na maturrdade 
sexual e tempo de gera^ao e (b) idade da maturidade sexual e comprimento total do corpo {segundo Cortes, 2002), 


longa, como Carcharhinus leucas. Nesses cases, ate mesmo re¬ 
duces modcradas da sobrevivSncia de adultos on, especial- 
mente, dejovens cxigcm um nivcl de compensate cm termos 
de fccundidade on sobreviv£ncia logo apds o nascimcnto que 
tais cspdcics nao consegucm atendcr. As raias (Rajidae) fornc- 
ecm uma ilnstragSo gdfica do alerta de Cortes. Das 230 esp^- 
cics do mundo, hi evidencias de que apenas quatro sofreram 
cxtin0cs locais ou uma redu^So significativa de suas dreas de 
ocorr£ncia (Figura 7.11a-d). Eelas cstlo elitre as maiorcs de 
sen grupo (Figura 7.11c). Dulvy c Reynolds (2002) sugerem 
que outras sete esp^cies* t&o grandes on maiorcs que as local- 
mente extintas, deveriam ser priorizadas para um monitora- 
mento cuidadoso. 


7.4 Migragao, dispersao e manejo 

7.4.1 A restauragao e as especies migratorias 

As cspdcics que passam parte de suas vidas cm um Mbitat (ou 
regifro) e parte cm outro (ver SegSo 
6.4) podem ser afetadas seriamentc 
pci as atividades humanas que influen- 
dam sua capacidadc de deslocamento 
entre elcs. As populates cm declinio 
dos arenques de rio (Al&sa pseudoha- 
rengus c A. aestivalis} no nordeste dos 
EUA silo um bom exemplo. Essas es- 
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FIGURA 7.11 Distributee histories de 
quatro raras localmente extintas no no 
roeste e nordeste do Ocean o Atlantico; 
(a) raia- barndoor Dipturus laevis , (b) 
raia-Gomum D. batis, (c) raia-branca 
Rostroraja alba e (d) ralz*long-nose D., 
oxyrhinchus. e = area de extingao local; 
e? ^ posse vel extin^ao local; p - p re sen¬ 
te etn recentes inventories de pesca; ? 
s situagao desconhecida, a barra de es~ 
cala representa 150km. fe) Distribuiqao 
de frequencias do tamanho corporal das 
raias - as quatro especres localmente 
extintas sao mostradas em laranja-es- 
curo (segundo Dulvy e Reynolds, £002). 


pdcics siio anddromas: os adultos sobcm os rios costciros para 
dcsovar cm lagos no periodo que vai dc marqo a jufho 3 c os 
pcixcs j ovens pcrmancccm na dgua docc por 3 a 7 mescs antes 
dc migrarem para o occano. Yalto e colaboradorcs (2002) co¬ 
le taram amostras de arenques dc rio tr£s vcics por semana entre 
junlio c dezembro no rio Santuit, a j usance do Lago Santuit, o 
qual contdm o dnico lidbitat de desova no rcservatbrio. Elcs 


idcntificaram os perfodos de migragdo corno “pioo” (> 1.000 
pcixcs por semana' : ) on “total” (> 30 peixes por semana - b ob- 
viamente induindo o “pico”). Ao medir simultancamentc uma 
garna dc varidveis ffsicO'qufmicas c bibticas^ cles pretendiam 
idcntificar os fatores que serviriam para prever a dpoca de mi- 
gragdo dos j ovens (Figura 7.12). Dessa forma, determinaram 
que os picos dc migrate tinham maior probabilidade dc ocor- 
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FIGURA 7.12 Variagao nas variaveis fl- 
sicas e bidticas no rio Santuit, EUA, du¬ 
rante o penodo migratorio dos arenques 
de rio: {a) descarga, (b) temperatura, (c) 
visibidade medfda com disco de Sec- 
chi {valores baixos indicam pouca trans- 
missao de luz devido a alta ty rbidez), (d) 
precipitagao, (e) ciclo lunar e (f) densi- 
dade de Bosmina. P indica period os mi- 
gratorios de lf pico" (>1.000 peixes por se- 
mana), P e A juntos indicam Todos" os 
periodos de migragao {> 30 peixes por 
semana) (segundo Yako et aL> 2002). 


r£ncia durante periodos de lua nova c quando a densidade de 
prcsas importantcs {Bosmina spp.) no zooplincton cstava bai- 
xa. Considerando todos os periodos migratdrios cm conjunto 
(30 a 1.000+), foi possfvcl dctectar que elcs tendiam a ocorrer 
quando a visibilidadc da dgua era baixa c durante periodos 
com diminuit^io da precipitarg&o. Ndo 6 incomum que as mu- 
dangas na fase lunar influcnciem o comportamcnto animal ao 
funcionar como dicas ambientais que disparam cvcntos do 
eiclo de vida das esp^des; no caso dos arenques^ a ocorfoncia 
de migrafdo prbxima k fasc de lua nova^ quando as noites sao 
cscuras, pode reduzir o risco de prcda-gTo por peixes c aves 
pisdvoras. A queda na disponibilidadc do alimento prefcrido 
dos arenques tambdm pode desempenhar um papel no csri- 
mulo k migrate, c is so p ode scr exacerbado pela interfer£ncia 
da dgua turva que dificulta o sen forrageio visual. Mo del os de 
previs&o, como o dos arenques do rio, podem ajudar os Resto¬ 
res a identiflear os periodos nos quais a dcscarga do rio precisa 
ser mantida para coincidir com a migra^o. 

As populates de esquilos-voado- 
res {Pter&mys voLirn) fom diminuido 
dramaticamcntc desde a dtfoada de 
1950 na Finldndia, cm especial devi- 
do k perda, k fragmentaqiao e k redu¬ 
ce da conectividade do hdbitat asso- 
eiadas a prdticas de silvicultura intensivas. As dreas de florcsta 
natural estdo agora separadas por dreas desmatadas e cm rege¬ 
nerate. O hdbitat central para a reproduce dos esquilos- 
voadores ocupa apenas uns poucos hectares, mas os indivi- 
duosj espccialmente os machos, dcslocam-se para dentro c para 


fora dele e pcrmanccem periodos cm uma drea de “dispersdo” 
muito maior (1 a 3 km 2 ), c os jovens dispersam de forma per- 
manentc dentro dcssa drea (a Sc^do 6.7 tratou da variagdo in- 
trapopulacional da dispersdo). Rcunancn c colab orado res 
(2000) compararam a estrutura da paisagem cm volta das dreas 
de vida eonhecidas de esquilos-voadorcs (63 locais) com dreas 
sclecionadas ao a caso (96 locais) para determinar os padrocs 
florcstais que favoreciam os esquilos. Elcs dctcctaram, primei- 
ramente, que os tipos de paisagem podiam scr divididos cm 
hdbitat de reprodu^do dtimo (florestas mistas de esprucc e 
dedduas), hdbitat de dispersdo (florestas de pinheiros e ffores- 
tas j ovens) c hdbitat imprdprio (dreas de regcneraglo rcccnte, 
hdbitats abertos, dgua). A Figura 7.13 apresenta a quantidade 
c o arranjo espacial do hdbitat de reprodugdo e do hdbitat de 
dispcrsSo como exemplos de um local tipico de esquilos-voa- 
dores c um local de florcsta alcatdria. No gcral, as paisagens 
dos esquilos-vo adores contiveram tr£s vczes mais hdbitats apro- 
priados de rcproduigSo cm um raio de 1 km do que as paisa- 
gens sclecionadas ao acaso. As paisagens dos esquilos tambem 
continham cerca de 23% mais hdbitats de dispersdo do que as 
paisagens aicatdrias, mas, ainda mais signiflcativa, foi a obscr- 
va^do de que o hdbitat de dispersdo estava muito melhor co- 
nectado (men os fragmentos por unidadc de area) do que as 
paisagens aleatdrias. Reunanen c colaboradorcs (2000) rcco- 
mendam aos Restores florcstais rcstaurar c mantcr uma mistu- 
ra de cspdcies deciduas, espccialmente cm florestas dominadas 
por esprucc, para aumentar a disponibilidadc de hdbitat de 
reproduce dtimo. Em relate ao comportamcnto de disper- 
Sdo, 6 particularmentc importante que os gestores assegurem 
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uma boa concctivida.dc fifsica cntre o hdbitat dc reproduglo 
btimo c os habitats dc dispcrslo. 

7.4.2 Prevendo a propagagao de ©species 
invasoras 

Uma abordanem dc laraa cscala para 

F i , e , . r , e para prever a 

prevcrur a cncgada dc potcnciais m- propagagao de 

vasorcs passa pci a idcntificaglo das 

principals rotas dc “migra^o”., como 

pegar carona na corrcspond£ncia ou cm outras cargas, cm avioes 
e navios* c gcrcnciar os riscos associados a cl as (Wittenberg e 
Cock* 2001). Os Grandes Lagos da America do Norte fb- 
ram invadidos por mais dc 145 csp&ics exdticas* muitas das 
quais chegaram com a dgua de lastro dos navios. Por cxemplo* 
um conjunto complcto dc invasorcs reccntcs (incluindo pci- 
xcs* mcxilhocs* anffpodcs* claddccros e caracdis) tem origem 
na outra ponta dc uma importantc rota dc comdrdo nos ma¬ 
rcs Negro c Cdspio (Ricdandi c Maclsaac* 2000). Um navio 
carguciro occ&nico chcio de dgua dc lastro antes dc scr carre- 
gado nos Grandes Lagos pode despejar 3 milhScs dc litres dc 
dgua que cont£m vdrios cstigios vitals dc muitos tdxons ve- 
getais c animals (e, at^ mesmo* a baetdria causadora da cd- 
lera* Vibrio cholerae) origindrios do local ondc a dgua foi 
captada. Uma soluq^o d dcterminar que o despejo da dgua 
dc lastro seja feito obrigatoriamente (nao dc mancira vo- 
luntiria) no mar aberto (esse d o caso atualmcnte nos Gran- 


dcs Lagos). Outros mdtodos possfveis envoivcm a utili^agSo 
dc sistemas de fdtro durante o carrcgamcnto da dgua dc lastro 
c o tratamento a bordo por radiag£o ultraviolcta ou pclo calor 
iiberado pcios mo tores do navio. 

Os invasorcs mais prcjudiciais nao s&o aqudes que a pen as 
chcgam cm uma nova parte do mundo; sen padrEio c vclocida- 
dc dc propagaglo tambdm s£o importantes para os gcstorcs 
ambientais. O mcxilMo-zcbra {Dmssenapolymorphd) tem apre- 
sentado um efeito devastador (ver Scg&o 7.2.2) desde sua die- 
gada k America do Norte atravds da rota comercial Mar Cis- 
pio/Grandcs Lagos. A cxpanslio por via aqudtica dc sua distri- 
buigiao ocorreu com rapidc£ ao longo dc todas as dguas co- 
mcrcialmcntc navegdveis } e sua disperse por via terrestre 
a ti lagos interiorcs* principalmcntc encrustado cm barcos 
de passcioj tem sido muito mais lenta (Kraft c Johnson* 
2000). Os gedgrafos desen volvcram os eh am ados modclos 
de “gravidade” para prever os padrocs dc dispersao humana 
bascados na distincia c na atratividadc dc pontos de desti¬ 
ne. Bosscnbrock c colaboradores (2001) adotaram esta t6c- 
nica para prever a propagagao do mexilhao-zebra atd os la¬ 
gos intcriorcs dos Estados de Illinois* Indiana* Michigan e 
Wisconsin nos Estados Unidos (um total de 364 conda- 
dos). O modeio possui tres ctapas que envolvem (i) a pro- 
babilidade de um barco via jar atd uma fonte de mexilMo- 
zebra* (ii) a probabilidadc do mesmo barco fa^er uma via- 
gem posterior att* um local ainda n Ho-colon izado pclo mc- 
xilhio-zebra; c (iii) a probabilidadc do mexilhao-zcbra cs- 
tabcicccr-sc no la go ainda inabitado. 


Habitat de reprodu^ao 


Habitat de reprockrgao mais dispersao 



FIGURA7.13 Arranjo espacial das parcel as 
(preto) de habitat de reprodugiao (paindis a 
esquerda) e de habitats de reprodugao mais 
dispersao (paindis a direita) em uma paisa- 
gem trpica conte n do esquilos-voadores {Pte- 
romys) (paints supe no res) e em uma flo- 
resta aleatdria (paineis rnferiores). Essapai- 
sagem dos esquilos-voadores contfim 4% de 
hSbstat de reprodugao e 52,4% de habitat 
de reprodugao mais dispersao comparados 
a 1,5 e 41,5% na paisagem aleatdria, O ha¬ 
bitat de dispersao na paisagem dos esqui- 
fos-voadores esta muito mais conectado 
{menos fragmentos porunidade de area) do 
que na paisagem sefedonada ao acaso (se- 
gundo Reunanen et at., 2000). 
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1 Barcos nioinfestados viajam at£ um lago on rcboque jd 
coionizados c inadvertidamcntc adquircm mexllhocs. O 
tnimero de barcos, T, quc viajam do con dido i at^ um lago 
ou rcboque, y, 6 cstimado por: 


cm quc A. 6 um fator dc corre^o que assegura quc todos 
os barcos do condado i ehcguem cm algum lago, 0.6 o 
mlmero dc barcos no condado i, W- 6 n atrativida.de do 
local j, C;j 6 a dist&ncia do condado i at<$ o local j c a 6 um 
cocficicntc de dist&ncia. 

2 Barcos infestados viajam atd um lago u&o-colonkado c li- 
beram mcxiliiocs. O numcro dc barcos infestados* P it con- 
sis tc naquclcs barqueiros que viajam do condado / ate uma 
fontc dc mcxilhocs-zcbra, somados para cada condado ao 
longo dc todas as fontes de mcxilhdcs-zebra. T ijt> entio, 6 o 
mlmero dc barcos infestados quc viajam do condado i at 6 
um lago naocolonizado u\ 

O mimero total dc barcos infestados que chcgam atd um 
certo lago nao-colonizado 6 somado ao iongo dc todos os 
con dados (QJ. 

3 A probabilidade dc quc os individuos transportados esta- 
bclecerlo uma nova coldnia depende das caraetcrfstieas B- 


sico-quimicas do lago (p. ex.* dos clcmentos-cliave do ni- 
cho fundamental dos mcxiliiocs) c dc clcmcntos estoclsti- 
cos. No modelo, uma nova coldnia 6 rccrutada sc for 
maior quc um iimiar dc coloniza^So f. 

Para gcrar uma distribui^lo probabilfstica dc lagos coloni- 
zados pclo mexilhao-zcbra* 2 mil ensaios foram rcalizados 
durante 7 anos* c o mlmero dc lagos coionizados cm cada 
condado foi cstimado pel a soma das probabilidades indivi¬ 
duals dc coloniza£ao dc cada lago no condado. Os resultados* 
mostrados na Figura 7.14, slio bastante correlacionados com 
o padrao dc coloniza^o que realmente ocorreu afo 1997* o 
quc permite confiar nas predigoes do model o. Contudo, o 
modclo previu quc as areas do centre do cstado dc Wisconsin 
c do ocstc do estado de Michigan seriam colonizadas, mas 
nenhuma colonia foi at 6 agora documcntada ncssas regimes. 
Bosscnbrock c colaboradores (2001) sugerem que a invas&o 
possa estar na iminMeia dc ocortcr ncssas ireas e que, portan- 
to, elas deveriam ser o foco de esfor^os dc biossegurampi c 
campanlias cducativas. 

Naturalmcnte, ncm todas as esptfeies invasoras dependem 
do agcnciamcnto humano: muitas dispersam por conta prd- 
pria. A formiga lava-pds vermelha (Sokn&psis invicta) sc espa- 
lliou rapidamente por grande parte do sul dos EUA com con- 
scqii£ncias econdmicas dristicas (ver Sc^iio 7.2.2). A csp^cie* 
origindria da Argentina, ocorre cm duas formas socials distin- 
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FIGURA 7.14 (a) A distribuigao pro vista (com base am 2 mil iterates de um modelo de *gravidade” estoc&stico de dispersao) de lagos 
interiors coionizados palo mexilhao-zebra em 364 condados dos EUA; o lago grande no meio do mapa e o Lago Michigan, um dos Grandes 
Lagos da America do Norte, (b) A distribuigao real dos lagos coionizados atd 1997 (segundo Bossenbroek et a/., 2001). 
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tas. A forma com uma linica rainha (monoginia) c a forma 
com miiltiplas rainhas (poiiginia) difercm nos padrdes de re¬ 
produce e mo do s dc dispcrsiao. As rainhas dc eolbnias mono- 
gfnieas partidpam dc v6os dc acasalamcnto c fnndam cold- 
nias in depen dentes, e as rainlias dc coldnias poliginicas slo 
adotadas cm ninlios estabelcddos apds o acasalamcnto. Como 
resultado, as populates monogfnicas dispersam trbs ordens 
dc magnitude mais dpido que as colbnias poligfnicas (Ho- 
lway c Suarra, 1999). A capacidadc dos gcstorcs ambientais dc 
priorhar invasores potendalmentc problemdticos e claborar 
estratbgias para contcr sua propagaqlao devem mclhorar com 
um complcto entendimento do sen comportamcnto. 

7.4.3 Conservagao de especies migratorias 

Um entendimento do comportamen- 
to das cspbcics sob risco dc serem ex- 
tintas tambbm podc auxiliar os gcsto¬ 
rcs na elaborate dc estratbgias dc con- 
servaqlo. Sutherland (1998) descrcve 
um caso intrigante, cm que o conhc- 
cimcnto do comportamcnto migratbrio c dc dispcrslo se mos- 
trou crftico. Um esquema foi claborado para altcrar a rota mi- 
gratdria do ganso-pequcno-de-testa-branca {Anser erythropus) 
do sudeste da Euro pa, ondc cles cm gcral sio cagados, para 
passar o invcrno na Holanda. Uma populate de gansos-de- 
faccs-brancas cativos {Bronte leuc&psis) reprodui no Zooldgi- 
co dc Es to col mo, mas pass a o invcrno na Holanda. Alguns 
gansos-de-faccs-brancas foram lcvados para a Lapbnia, ondc 
nidificaram c rcccbcram ovos do ganso-pcqueno-dc-testa-bran- 
ca para criar. Os jovens gansos da cspbcic ameagada entio vo- 
aram com sens pais adotivos para a Holanda para passar o 
invcrno, mas na primavera seguinte retornaram para a Lap6- 
nia c rcprodimram com membros de sua prdpria cspbcic, pos- 
teriormente retornando para a Holanda. Outro cxcmplo cn- 
volvc a reintrodugSo dc indivfduos criados cm cativciro da 
cspbcic Fhascogak tapodtafa y um marsupial carnivoro. Soder- 
quist (1994) observou que quando machos c fomcas cram li- 
berados juntos, os machos dispersavam, e as fbmeas nio con- 
seguiam encontrar um parceiro para acasalar. Um esquema de 
soltura “primeiro as damas” obteve um succsso muito maior; 
elc permitiu que as fomcas cstabelcccsscm suas ireas dc vida 
antes da chcgada dos machos, que, cnt&o, se juntavam a das. 

Quando sc trata dc cspbcics mi¬ 
grated as, o estabelecimcnto de uni- 
dades dc conscrvagHo deve considc- 
rar os scus deslocamcntos sazonais. 

A Provincia Qinling, na China, b o lar dc ccrca dc 220 
pandas-gigantes [Ailur&poda metanoleuca) y o que reprcscn- 
ta por volta de 20% da populagio selvagcm dc uma das 
cspbcics de mamfferos mais ameagadas de cxtinglo do mun- 
do. Um aspccto dc particular imported a b o fato dc que 
os pandas, ncssa regime, apresentam migragao altitudinal, 
ncccssitando de habitats localhados cm baixas c altas alti¬ 


tudes para sobreviver, mas as uni dad cs de conscrvaqlo atuais 
nlio suprem tal ncccssidadc. Os pandas possuem uma dicta 
extremamente espccialkada, que inclui, principalmcntc, 
umas poucas cspbcics dc bambu. No perfodo de junho a 
setembro, na Provfncia Qinling, os pandas consomcm Far- 
gesia spatbacedi a qual ere see cm locais com altitudes entre 
1.900 e 3.000 m. Mas, h medida que o periodo mais frio 
inicia, clcs dcslocam-sc para as altitudes mais baixas e, de 
outubro a maio, alimentam-se principalmcntc dc Basham a 
fargesii) cspbcic que cresce cm locais com 1.000 a2.100 m 
dc altitude. Loucks c colaboradorcs (2003) usaram uma 
co mb in agio dc image ns dc satellite, trabalho de campo c 
andlisc de SIC para identiflear uma paisagem que suprisse 
as necessidades dc longq-prazo da espbeie. O processo dc 
sclcq^o dc hdbitats potcnciais primeiramente cxcluiu as dreas 
sem pandas, os bio cos dc floresta mcnores que 30 km 2 (a 
drea minima neccssdria para sustentar um casal dc pandas- 
gigantes a curto prazo) c as Oorestas cortadas por rodovias 
ou as florcstas cultivadas. A Figura 7.15 mapeia o hdbitat 
de verdo (1.900 a 3.000 m de altitude; com a presenqa de 
E spathacea), o hdbitat de outono/invcrno/primavera (1.400 
a 2.100 m de altitude; com a presenga dc B. fargedi) c uma 
pequena quantidadc dc hdbitat anual (1.900 a 2.100 m de 
altitude, com a presenqa dc ambas as espbeies dc bambu) c 
idcntifica quatro dreas dc hdbitat cssencial para os pandas 
(A a D) que atendem ds suas necessidades migratdrias. So- 
brepostas d Figura 7.15 encontram-sc as rcservas atuais; b 
perturbador observar que clas cobrcm apcnas 45% do hd- 
bitat cssencial. Loucks c colaboradorcs (2003) rccomcndam 
que as quatro dreas dc hdbitat cssencial idcntificadas deve- 
riam scr incorporadas a uma rede dc unidadcs dc conscrva- 
qdo. Albm disso, cles salientam a importincia dc pro mover 
a conexdo entre as zonas, pois a extingdo cm qualqucr drea 
(c cm to das clas combinadas) b mais provdvcl dc ocorrcr sc 
as populaqocs estiverem isoladas umas das outras (ver Sc- 
qdo 6.9, a qua! trata do comportamcnto dc mctapopula- 
qoes). Assim, cles tambbm idcntificam duas importantes 
stonas dc ligaqdo a serem protegidas, uma entre as dreas A c 
B, ondc a topografia acidcntada rcsultou na existbneia de 
poucas rodovias, c outra entre as dreas B c D, por mcio de 
florcstas dc grandes altitudes. 

7.5 A dinamica de pequenas populagoes e 
a conservagao de especies amea^adas 

A extingdo sempre foi parte da vida na Terra, mas a entrada cm 
ccna dos seres humanos injetou novidadcs na lista dc suas causas. 
A sobrc-cxploragSo por mcio da caga b provavclmcntc a primeira 
delas, mas mais rccentcmcntc uma ampla gama dc outros impac- 
tos foi criada, induindo a dcstruigdo dos hdbitats, a introdugdo 
dc cspbcics cxdticas c a poluigdo. Ndo b surpresa que a conscrva- 
g2o das cspbcics remancscentes assumiu grande importdnda. Tra- 
taremos agora da conscrvaglo dc populates, deixando o manejo 
dc comunidadcs c ccossistcmas para o Capitulo 22. 
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FIGURA 7.15 Habitats essencrais para 
o panda (A a D), os qua is suprem suas 
necessidades anuafs de migrapao alti¬ 
tudinal na Provincfa Qinling, na China. 
As reservas existentes (hachurado), 
com seus respectivos nomes., estao 
sobrepostas no map a (segundo Loucks 
et a/., 2003). 


7.5.1 A escala do problema 

Para julgar a escala do problema quc os bidlogos da conserva- 
£10 cnfrcntam, d precis o conhecer o mimero total de cspdcics 
quc cxistcm no mundo, a taxa na qual cstiio dcsaparcccndo c 
como cssa taxa sc compara iqucla dc tempos prd-humanos. 
Infelizmentc, cxistcm considcrdveis incertezas tias cstimativas 
dc to das cstas varidveis. 

Ccrca dc 1,8 milhao dc espdeies jd 
for am den o min ad as pel os cicntistas 
(Alonso etai. 3 2001), mas o mimero real 
d muito maior. Vdrias cstimativas tern 
sido calculadas de diversas manciras (ver May, 1990). Uma abor- 
dagem cstd baseada na observagiio geral de que para cada mami- 
fero ou ave dc regido temperada ou boreal (tdxons ondc a maioria 
das cspdcics aparentemente jd foram descritas) existc uma contra- 
partida dc aproximadamentc duas cspdcics tropicais. Sc assumir- 
mos que isso tambdm d verdadc cm rclagao aos insetos (dos quais 
existem muitas cspdcics ainda ndo-dcscritas), o total geral scria da 
ordem de 3 a 5 milhScs. Outra abordagem usa informag&o aocrca 
da taxa dc dcscobcrta dc novas espdeies para fazer projeg6es para 
cada grupo taxonomico c chcga a cstimativas totals dc atd 6 a 7 
milhocs de cspdcics no mundo. Uma terceira abordagem cstd ba¬ 
seada cm uma rclagiio entre tamanho das espdeies e riqueza de 
espdeies, tendo como ponto de partida o fato dc quc sc fbrmos 
dcsccndo dc animais terrfeoks cujas dimensocs linearcs sSo da 
otdem de uns poucos metros atd aquclas cspdcics com ccrca dc 
1 cm, hi uma regra cmpfrica de aproximagSo dc quc para cada 


redugiao de 10 vczes cm eomprimento hi uma riqueza de cs¬ 
pdcics 100 vc2cs maior. Sc o padrio observado d extrapolado 
para baixo atd animais cujo eomprimento d dc 0,2 mm, che- 
gar fames a uma estimativa global apenas para os animais tcr- 
rfcolas da ordem dc 10 milhocs dc cspdcics. Uma quarta abor¬ 
dagem d baseada cm cstimativas da riqueza dc cspdcics de bc- 
souros (mais de mil espdeies ji foram registradas em uma uni- 
ca irvore) na copa de irvorcs tropicais (ccrca de 50 mil espd¬ 
eies), considcrando suposigocs acerca da proporgSo dc artrd- 
podes nio-besouros quc tambdm cstarElo presentes na copa 
adicionados de outras cspdcics quc nHo ocupam a copa. Tai 
abordagem produz uma estimativa dc ccrca de 30 milhocs dc 
artrdpodcs tropicais. Como vimos, as incertezas na estimativa 
da riqueza global dc espdeies s&o cnormes, c nossas mclhores 
cstimativas variant dc 3 a 30 milhdes ou mais. 

Uma andlise das extingftes registra¬ 
das durante o perfodo moderno da 
histdria da huntanidadc indica que a 
maioria ocorreu em ilhas, e que as aves 
e os mamfferos, cm especial, foram 
severamente afetados nesses ambientes (Figura 7.16). Uma rd- 
pida olhada nos dados sugcre quc a porcentagcm das cspdcics 
atuais cnvolvidas parecc ser bem pequena, c, atdm disso, a taxa 
de extingdo parcce ter cafdo na segunda metade do sdculo XX. 
Mas qual a confiabilidade desses dados? 

Novamcntc, essas cstimativas s&o comprometidas pcla in- 
certcza. Em primeiro lugar, os dados referentes a alguns gru- 
pos taxondmicos c rcgiocs S&0 muito mclhores que os dados 
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cxistcntcs para outros, o que faz com quc os padrocs apre- 
sentados na Figura 7.16 dc vam scr vistos com um bom gran 
dc ccticismo. Por excmplo, devcm haver sdrias subestimati- 
vas atd mesmo para as bcm-cstudadas avcs c mamffcros, 
porquc muitas cspecies tropicals ainda nSo rcccbcram a atcn- 
gilo critcriosa ncccssdria para a ccrtificagdo dc casos dc cx- 
tingdo. Scgundo, um mimcro muito grande dc espdcics 
nunca foi rcgistrado e nunca sabcrcmos quantas dclas sc 
extinguiram. E, finalmentc, a diminuigdo no mimcro dc 
extingoes rcgistradas na segunda mctadc do sdculo XX podc 
espclhar um ccrto succsso do movimento conscrvacionista. 
Mas da tambdm podc estar apcnas reflctindo a convcngdo 
dc quc uma espdeie d considcrada cxtinta somcntc apbs um 
pcrfodo dc 50 anos sem scr rcgistrada. Ou, ainda, cla podc 
indicar qnc muitas das espdcics mais vulnerdvcis ji cstlo 
extintas. Balmford c col ab or ado res (2003) sugerem quc nos- 
sa atengdo ndo deveria cnfocar as taxas dc extingdo, mas 
quc uma visdo mais significativa da c seal a do problcma das 
espdcics sob risco dc extingdo s nr gird dc uma avaliagdo dc 
Ion go prazo das mu dan gas (com freqiidncia redugdes mar- 
cantcs) na abund&ncia rclativa das espdcics (qnc ainda ndo 
estdo extintas) on dc scus Mbitats. 

Uma importante ligdo do registro 

fdssil d quc a esmagadora maioria das 
mas s a induzida • ^ 

pe l Q homern? espdcics atuais, provavclmcnte todas, 

um dia serd cxtinta - mais dc 99% das 
espdcics quc um dia cxistiram na Terra cstdo extintas (Simp¬ 
son, 1952). No entanto, dada a cstimativa dc que as espdcics 
duram, cm mddia, entre 1 e 10 milhocs dc anos (Raup, 1978) 
c ievando cm eonsideragdo um mimcro total dc espdcics sobre 
a Terra da ordem dc 10 milhdes, cstimariamos quc apcnas 
entre 100 e 1.000 espdcics (0,001 a 0,01%), cm mddia, deve- 
riam scr cxdntas a cada sdculo. A taxa dc extingoes dc cerea dc 
1% por sdculo observada para avcs c mamffcros atualmcntc d 
ccm a mil vezes maior do quc a taxa “natural” dc extingoes dc 
fundo. Aldm disso, a cscaia da influ dneia human a mais pode- 
rosa, a dcstruigdo do Mbitat, continua a aumentar, e a lista 
das espdcics ameagadas dc muitos grupos taxonbmicos d cx- 
tremamente longa e alarmante (Tabda 7.4). NHo podemos scr 
complaccntcs. A eviddneia, ainda inconclusa devido d inevitd- 
vel dificuldade cm sc fazer cstimativas precisas, sugere quc 
nossos fifhos e nctos poderdo viver cm uma dpoca dc extin- 
goes dc espdcics compardvcl is cinco extin goes cm mass a “na¬ 
turals” evidentes no registro geoldgico (ver o Capitulo 21). 

7.5.2 Onde deverfamos enfocar os esfor^os de 
conservagao? 

Virias catcgorias dc risco dc extin gdo das espdcics tdm sido 
definidas (Mace e Landc, 1991). Uma espdeie podc scr dcscri- 

ta como vulnerdvel sc houver uma pro- 

a classifrcagao do babiiidadc dc 10% dc que cla seja cx- 
ntvel de ameaga tinta nos prdximos ccm anos, em peri - 
a* esijt as ^ 5 c a probabilidadc for dc 20% cm 


20 anos ou cm 10 geragoes (a medida que for mais longa), e 
criticamente em perigo y sc cm um prazo dc cinco anos ou duas 
gcragdes o risco dc extingdo for dc, pclo me nos, 50% (Figura 
7.17). Com base nesses critdrios, 43% das espdcics dc ver- 
tebrados tdm sido classificadas como sob risco dc extingdo 
(isto d, clas sc enquadram em uma das catcgorias dcscritas) 
(Mace, 1994). 

Com base ncssas dcfinigocs, governos c organizagdes ndo- 
governamentais tdm elaborado listas dc espdcics sob risco dc 
extingdo (a base das aMlises como a apresentada na Tabcla 
7.4). Ess as listas forneccm o ponto dc partida para o cstabelc- 
cimento dc prioridadcs para a elaboragdo dc pianos dc agdo, 
visando o mane jo das espdcics. Tod avia, os recurs os para a 
conservagdo sdo limitados. Assim, gastar a maior parte desse 
dinheiro com espdcics quc apresentem as mais altas probabili- 
dadcs dc extingao serd uma falsa economia sc uma espdeie 
particularmcntc bcm-classificada neccssitar dc um csforgo gi- 
gantcsco para sua recupcragdo, mas com poucas chances dc 
succsso (Possingliam et al. y 2002). A scmcllianga de todas as 
dreas da ccologia aplicada, as prioridadcs dc conscrvagdo tdm 
dimens ocs ccoldgicas e econdmicas. Em dpocas dc desespero, 
dccisocs dolorosas tdm de scr tomadas accrca das prioridadcs. 
Uma analogia com fatos ocorridos durante a Primeira Guerra 
Mundial podc nos ajudar a cntender a delieadeza da situagdo. 
Os soldados feridos que chcgavam aos hospitals dc campo cram 
sujeitos a uma avaliagdo dc triagem: prioridadc 1 - aquclcs 
quc provavclmcnte sobreviveriam sc submetidos a uma rdpida 
intervengdo; prioridadc 2 - aquclcs quc provavclmcnte sobre- 
viveriam sem uma rdpida intcrvcnglo; prioridadc 3 - aquclcs 
quc provavclmcnte morreriam com ou sem intervengiao. Os 
biblogos da conservagdo frcqiicntcmcntc enfrentam os mes- 
mos tipos dc cscolha c prccisam demonstrar coragem para 
dcsistir dc casos sem esperanga c prioMar aquelas espdcics para 
as quais algo ainda podc scr feito. 

As espdcics quc cstdo sob alto ris¬ 
co de extinclo sdo quasc sempre raras. 

, L , , sao naturalmento 

Nao obstante, especres raras, apcnas ryras 

por sua raridadc, ndo cstdo ncccssaria- 

mente sob risco de extin gdo. fi provdvei que muitas, talvcz a 
maioria, das espdcics seja naturalmcnte rara. A dindmica po- 
pulacional dc tais espdcics podc seguir um padrdo caractcrisd- 
co. Por excmplo, de um grupo de quatro espdcics dc lfrios do 
gdnero Cakehortus y da Califdrnia, uma d abundantc e trds s^o 
raras (Fiedler, 1987). As espdcics raras tdm bulbos maiores, 
mas produzem mcnos frutos por planta c tdm uma menor 
probabilidadc dc sobrevivdneia atd a idadc reprodutiva do quc 
a espdeie comum. Todas as espdcics raras podem scr classifica- 
das como espdcics-climax que cst^o rcstritas a tipos dc solo 
incomuns, e a espdeie comum d colonizadora de Mbitats per- 
turbados. Os tdxons raros podem gcralmcntc apresentar uma 
tenddneia ^ rcproduglo assexuada, um menor csforgo repro- 
dutivo gcral c mcnorcs capacidadcs dc disperse (Kunin e Gas¬ 
ton, 1993). Na ausdneia de intcrfcrdncia humana, nio hd ra- 
zdo para esperar quc os tipos mais raros apresentem um risco 
de extingdo substancialmcntc mais elevado. 
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FIGURA7.16 Tendencies no registro de extingao da especies animais desde 1600, para aquelas com urna data conhecida, (a) nos principals 
oceanos a suas ilhas, i(b) nas principals areas continentais, para (c) invertebrados a (d) vertebrados (segundo Smith et a/,, 1993), 


TABELA 7,4 Mumeros a porcentagens atuais de especies animais e vegetais descritas nos principais grupos taxonomrcos que se acredita que 
estejam sob risco de extingao. Os valores mars altos associados as plantas, &s aves e aos mamfferos podem reflatir nosso maior conhecimento 
a raspeito desses taxons (segundo Smith ef af 1993), 


Taxons 

Numero de especies sob 
risco de extingao 

Numero total aproximado 
de especies 

Potcentagem 
sob risco 

Animais 

Moiuscos 

354 

10 5 

0,4 

Grust&ceos 

126 

4 x 10 5 

3 

Insetos 

B73 

1,2 x 10 s 

0,07 

Peixes 

452 

2,4 x IQ 4 

2 

Anfibios 

59 

3 x 10 3 

2 

R£pteis 

167 

6 x 10 5 

3 

Aves 

1,029 

9,5 x IQ 3 

11 

Mamfferos 

505 

4,5 x 10 s 

11 

Total 

3,565 

1,35 x 10 6 

0,3 

Plantas 

Gimnosperrtias 

242 

753 

32 

Monocotiledoneas 

4,421 

5,2 x 10 4 

9 

Monocotiledoneas; Palmeiras 

925 

2.820 

33 

Di cotiled one as 

17.474 

1,9 x 10 £ 

9 

Total 

22,137 

2,4 x 10 & 

9 
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Probabilidade de exlin^io 

F1GURA 7.17 IMiveis de risco de extingao em furigac do tempo e da 
probabilidade de extingao [segundo Akgakaya, 1992). 


outras especies 
sao empurradas 
para a ra rid tide 


Contudo., cnquanto algumas es- 
pifoies yl nasccm raras, outras sSLo 
empurradas para a raridadc. Sem 
diivida, a agio do homem tern redu- 
zido a abundincia c a irea dc ocorfoncia dc muitas c species 
(incluindo cspdcics naturalmcnte raras). Uma rcvislo dos 
fatorcs responsdveis pclas cxtingoes dc vcrtebrados rcgis- 
tradas mostra quc a pcrda dc hdbitatSj a sobre-cxploraglo c 
as invasoes de esptfoics exdticas aprcscntam grande signifi- 
c&ncia, cmbora a pcrda de fidbitat scja mcnos proeminente 
no caso dos rdptcis* e a sobre-expioraglo, mcnos importan- 
te no caso dos peixes {Tabcla 7.5). Em relate is especies 
atualmente sob risco de cxtinglo, a pcrda dc hdbitat 4 cm 
gcralj a maior amcaga, sendo quc o risco dc sobre-explora- 
glo permanccc muito alto, cm especial para mamfferos c 
r^ptci-s. A probabilidadc dc extingao podc ser agravada cm 
pcqncnas populates por dnas razdes diferentes rclaciona- 


das k gcndtica (Scglo 7.5.3) c 1 diMmica populacional (Sc- 
giio 7.5.4). Trataremos agora desses aspect os. 


7.5.3 Genetica de pequenas populates:; 
significancia para a conservapao das 
especies 

A teoria diz quc os biblogos da con- 
servaglo devem cstar atentos aos pro- 
blcmas gend rices quc podem surgir 
pci a pcrda de variabilidadc nas peque- 
nas populagdes. A variable genetica 6 
determinada principal mente pci a agio con junta da scleglo 
natural c da dcriva gcndtica (cm quc a frequ£ncia de genes cm 
uma populate 6 determinada ao acaso, c n^o por vantagem 
evolutiva). A import&ncia rclativa da deriva gcndtica 6 mais 
alta cm populagocs pequenas c isoladas, as quais, por consc- 
guintc, tendem a perder variabilidadc gcndtica. A taxa na qual 
isso ocorre depende do tamanho efetivo da populaglo (iV). 
Este 6 o tamanho da populagto “ ideal izada gcncticamcnte” a 
qua! a populaglo real (AO 6 equivalents cm termos genotices. 
Como uma primeira aproximaglo, A7 d igual ou men or quc o 
mimero de indivfduos rcprodutorcs. N e d cm geral mcnor, com 
frcqiidncia muito mcnorj quc N por uma static de razocs (for¬ 
mulas dctalhadas podem scr obtidas cm Lande e Barrowclou- 
gh, 1987): 

1 Sc a razlo sexual nao & 1:1; por cxcmplo, com 100 machos 
rcprodutorcs e 400 fomcas reprodutoras^ AT=500, mas 
AT=320. 

2 Se a distribuiglo da prole entre os indivfduos nao d alcatd- 
ria- por cxcmplo* se eada um de 500 indivfduos produiir 
um desccndcnte para a prtixima gcragiao, em mddia, N= 500, 
mas sc a variincia na produce da prole for 5 (com varia¬ 
ble alcatOria scria 1), entlo jV -100. 


possiveis 
problemas 
gen£ticos em 
pequenas 
populagdes 


TABELA7.5 Revisao dos fatores responsaveis pelas extingdes de vertebrados registradas e avaliagao dos riscos enfrerrtados atualmente 
pelas especies dassificadas como giobalmente em perigo, vulneraveis ou raras pela Uniao Intemacional para a Conservagao da Natureza 
(U1CN) [segundo Reid e Miller, 1969). 

Porcentagem devida a cada causa* 


Grupo 

Perda de habitat 

Sobre-exptoragao 1 

Introdugao de espdeies 

Predadores 

Qutra 

Desconhecida 

Extfngoes 

Mamiferos 


19 

23 

20 

1 

1 

36 

Aves 


20 

11 

22 

0 

2 

37 

Rdpteis 


5 

32 

42 

0 

0 

21 

Peixes 


35 

4 

30 

0 

4 

48 

Ameagados de extingao 
Mamiferos 

68 

54 

6 

8 

12 


Aves 


58 

30 

26 

1 

1 

— 

Rdpteis 


53 

63 

17 

3 

6 

— 

Anfibios 


77 

29 

14 

— 

3 

— 

Peixes 


76 

12 

26 

— 

2 

— 


”05 valores indicados representam a porcentagem de especies qua sao influenciadas por um dado Tatar. AJgumas especies podem ser infiuenciadas por mais de 
um fator; assim, algumas linhas podem ullrapassar os 100%. 

1 A sobre-explorag^o indui a caga comercial, esportiva e de subsistence e a captura de animais vivos com qualquer finalidade. 
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3 Sc o tamanho da populate varia entre as getaqoes, ent^o 
N d influentiado desproporcionalmentc pelos tamanhos 
mcnorcs; por excmplo, para a scqiidncia 500, 100, 200, 
900 e 800, o N mddio d 500, mas N f =25&. 


perda de potential 
evolutive 


A pr«scrvat° da diversidade gend- 
tica d important por causa do poten- 
dal evolutive dc longo prazo que da 
proporciona. Formas raras dc um gene (alelos), ou combina- 
foes de aldos, podem nSo confcrir nenhuma vantagem ime- 
diata, mas podcriam tornar-sc muito apropriadas no future 
cm resposta a mudan^as nas oondi^ocs ambientais. As pcque- 
nas populates que pcrdcram alelos raros, por mcio da dcriva 
gcndtica, possucm um men or potential dc adapta^o. 

Um problcma potential mais ime- 

deipressao diato d a depress^o endogamica. 

gndogamica Quando as populates s£o pequenas, 

lid a tcnddncia dos indivfduos acasa- 
larcm com parentes. O cndocruzamcnto reduz a heterozigosi- 
dadc da prole muito abaixo daqucla da popula^lo como um 
todo. Ainda mais importantc d o fato de que todas as popula¬ 
tes carrcgam alelos recessivos que s&o deletdrios, ou mesmo 
letais, quando cm homozigose. Os indivfduos que s£o for^a- 
dos a reproduzir com parentes prdximos apresentam uma maior 
probabilidadc de gcrar dcscendentes que recebam os mesmos 
alelos recessivos de ambos os progcnitorcs e que, por tamo, 
expressem scu efeito deletdrio. Existem muitos exempios dc 
depressSo cndog&mica - os criadorcs estiao constitutes M muito 
tempo da redu^ao dc fertilidade, sobrevivdncia, taxas dc crcs- 
timento e resistdntia a docnqas embora altos nfveis de cn¬ 
docruzamcnto possam scr normals c nHo-dclcttiios cm algu- 
mas espdeies animals (Wallis, 1994) c muitas plantas. 

Quantos indivfduos sSo necessities 
numeros geneticos para mantcr a variabilidade gcndtica? 
m^gicos? Franklin (1980) sugcriu que um ta¬ 

manho efetivo da populate dc ccrca 
de 50 provavclmcntc n&o sofreria com depresslo endog&mica, 


c ccrca de 500 a 1.000 indivfduos seriarn necessities para man- 
ter o potential evolutive por mais tempo (Franklin e Frankham, 
1998). Tais normas priticas deveriam scr aplicadas com cui- 
dado c tendo cm mentc a rela^So entre N e ciV; o tamanho 
mfnimo da populate* iVdcveria scr cstabcletido provavclmcntc 
cm uma ordem de magnitude acima de N e (5.000 a 12.500 
indivfduos) (Franklin c Frankham, 1998). 

£ intercssante observar que nenhum excmplo de extin^o 
devido a problcmas gendtkos d titado na Tabela 7.5. Talvez a 
depress^o cndogimica tenha ocorrido, embora nao tenlia sido 
dctcctada, como parte do “rufdo da mortc” de algumas popu¬ 
lates moribundas (Caughley, 1994). Assim, uma populate 
pode ter sido reduzida a um tamanho bem pequeno por um 
ou mais dos processes dcscritos, c isso pode ter Icvado a um 
aumento na frcqiidncia dc acasalamcntos entre parentes c na 
expressao de alelos recessivos deletdrios na ptolc, provocando 
uma diminui^ao na sobrevivdncia e na fecundidade, o que, 
por sua vez, resultou cm uma populate ainda men or -■ o cha- 
mado espiral da extin to (Figura 7.18). 

Eviddncias do papcl dos efeitos 

gcndticos sobre a persistdneia das po- gerfiticos e a 

puhg&es foram apresentadas em um -ersistencia de 

cstudo com 23 populates locals de pitinta rara 

uma planta rara, GmtumdLi germani- 

ca , cm campos das montanlias Jura, na frontcira entre Suf^a e 
Alemanha. Fischer c Matthics (1998) observaram uma corre¬ 
late* negativa entre o desempenho reprodutivo e o tamanho 
population al (Figura 7.19a-c). Aldm disso, o tamanho popu- 
lacional diminuiu entre 1993 e 1995 na maioria das popula¬ 
tes estudadas, mas esse doerdstimo foi mais ripido nas popu¬ 
lates mcnorcs (Figura 7.19d). Tais rcsultados sio consistcn- 
tes com a hipdtcsc de que os efeitos gendticos resultant cm 
uma redut> do ajustamento evolutivo {fitness) nas pequenas 
populates. No entanto, elcs tambdm podem ter sido causa- 
do s por diferengas locais nas condit^s do hdbitat (pequenas 
populates podem scr assim por apresentarem mcnor fccun- 
didade cm decorrdncia de um habitat de baixa qualidade), ou 



* De&trui^ao do habitat 
Degradapao arnbiental 
Fragmenla^So do habitat 
S obra-axpl o ra^ So 
Efeilos de especios exdltcas 


FIGURA 7 .IS Os espirais (ou vbrticss) 
da ext in^ao podem diminuir prog mss i- 
vamente o tamanho das populate Is- 
vando-as inaxoravelmente a extingao 
(segundo Primack, 1993). 
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FlIGURA 7.19 Rela^ao observada em £3 
populates de Gentianetia germanica 
entre o tamanho populacional e (a) o 
numeno medio de frutos por planta, (b) 
o numero mSdio de sementes por fruto 
e (c) o numero m£dio de sementes por 
planta. (d) Rela^ao entre a taxa de cres- 
cimento populacional de 1993 a 1995 
(razao de tamanhos populacionais) e o 
tamanho populacional (em 1994) (extraf- 
da de Fischer e Matthres, 1998). 


por causa da. ruptura das interludes planta-poliniiador (popu¬ 
lates pequenas podem ter baixa fecundidade por causa de 
uma baixa frcqu£neia de visita^&o por polinizadorcs). Para dc- 
terminar sc as diferengas gen&icas foram realmente responsd- 
veis* sementes de cada populaqdo foram semeadas sob condi- 
goes padronlzadas cm um jardim experimental comum. Apds 
17 mesesj havia signiflcativamcntc mais pkntas em fllorag&o e 
mais Sores (por semente plantada) das sementes colhidas nas 
populates grandes do que das sementes origindrias das po¬ 
pulates pequenas. Podemos concluir que os efeitos gcndticos 
sdo importantes para a persist£ncia das populates dessa plan¬ 
ta rara c precisam scr considcrados na elaboraqiao de uma cs- 
tratdgia de mane jo para a sua conservagdo. 

7.5.4 Incerteza e o risco de extingao: a din arnica 
de pequenas populates 

A biologia da oonservagdo 6, cm grande parte* uma disciplina 
da crise. Os gestores incvitavelmentc cnfrcntam muitos pro- 
blcmas c dispocm de poucos recurs os. Elcs deveriam enfocar 
sua atengiao sobre as vdrias forgas que levam as espdeies d cx- 
tingdo e tentar persuadir os govern os a agirem para reduzir sua 
preval£ncia; ou deveriam restringir suas atividades na identifi- 
cagdo de dreas com alta riqueza de cspdcics ondc podem ser 
estabclccidas unidades de conscrvagdo protegidas (ver Seglo 


22.4); ou deveriam identificar as cspdcics sob maior risco de 
extingdo e agir para mant£-Ias vivas? O ideal scria que £kdsse¬ 
mes tudo isso. Co ntudoj cm geralj a maior press do cstd rela- 
cionada d conscrvagdo das cspdcics. Por cxemplo* as popula¬ 
tes remanescentes de pandas* na China^ ou de pinguins-de- 
olhos-amarelos {Megadyptes antipodes ), na Nova Zclandia, se 
tornaram tdo pequenas que* se nada for feito* as cspdcics csta- 
rdo extintas cm poucos anos ou ddcadas. A resposta d crise 
exige que dediquemos recursos escassos para identificar algu- 
mas solugocs espcciais- abordagens mais gerais precis am scr 
guardadas cm “banho-maria”. 

A dindmica das pequenas popula- tres tip os de 

edes 6 governada por um alto nivcl de 
? & r . , pequenas 

mccrteza* c as grandcs popuJagocs po- populates.. 

dem ser dcscritas como sendo gover- 

nadas pela lei das madias (Caughley* 1994). Tr£s tipos de in- 

ccrte&a ou variagdo que apresentam grande importdncia para 

o dcstino de pequenas populates podem ser identificadas. 

1 Inccrteza demogrdfica: variaq6es alcatdrias no numero de 
indivfduos que naseem machos ou fomcas ou no mimero 
que morre ou reproduz cm um dado ano ou na qualidade 
(genotfpica/fenotfpica) dos indivfduos cm relate ds suas 
capacidadcs de sobrcviv£nciae reprodutiva podem contri- 
buir muito para o dcstino das pequenas populates. Supo- 
nha que um casal reprodutor produza uma ninhada cons- 
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tituida apenas por ££mcas - tal evcnto passaria despercebi- 
do cm uma grande populate mas seria o ultimo susplro 
de uma csp^cie composta apenas por esse casal. 

2 Incertcza ambicntal: mudan^as imprevisfveis nos fatorcs 
ambientais, sejam das “desastres” (como enchentcs, tem¬ 
porals on sccas dc magnitudes que ocortcm apenas muito 
raramentc - ver Capltulo 2) ou af tcra^des muito men ores 
(variances anuais na temperatura ou precipita^ao madias), 
tambdm podem sciar o destine de uma pcquena popula¬ 
te. Mesmo quando a predpltat 0 tMdia de uma irca 6 
conhecida com precisao, devido ao fato dc os registros te- 
rem sido colctados durante sdculos, nlio l possivcl prever 
se o proximo ano serd mddio ou extreme, ncm mesmo se 
estamos entrando cm um perfodo de anos cujas condiqdcs 
serdo particularmentc sccas. Uma pcquena populate tem 
maior probabilidadc de ser reduzida a zero (extin to) ou a 
ntimeros tko baixos que sua recuperate sc j a irnposslvel 
{quase-extin to) cm conscqiiSncia de con didoes adversas 
do que uma grande populate. 

3 Incertcza espacial: muitas esp&ues sko compostas por 
um con junto dc sub populates que ocorrcm em parce- 
las dc Mb it at mais ou me nos discrctas (fragmentos de 
Mbitat). Considerando-sc que as subpopulaqocs sejam 
provavclmcnte diferentes cm relate k incertcza demo- 
grifica c os fragmentos ocupados por clas diferentes cm 
relate d incertcza ambicntal, 6 possivcl esperar que a 
dinimica de extint 0 c rccoloni^aqdo local das manchas 
tenha uma grande inflMncia na probabilidadc dc cx- 
tinto da mctapopulato (ver Sc^ao 6.9). 

Para ilustrar algumas dess as id^ias, considcremos a mortc 

da galinha-do-urzal {Tympanychus cup t do cupido) nos Esta- 


dos Unidos (Simbcrloff, 1998). Ess a ..j, ustradas pe(a 
ave j i foi extremamente co mum nos gal in ha-do -u rzal 

cstados do Maine k Virginia. Por ser 

altamente comestfvcl e fdcil dc caqar (c tambdm suscctfvcl 
aos gates dorMsticos e afetada pel a co nversao de scu hdbi- 
tat de campo cm fazendas);, ela havia dcsaparccido do con- 
tinentc cm IS30 c podia ser encontrada apenas na ilha de 
Martha’s Vineyard. Em 1908, foi estabclccida uma reserva 
para as ultimas 50 aves, e 3 em 1915* a populate tinha au- 
mentado para vdrios milharcs dc indivfduos. No entanto, 
1916 foi um ano ruim. Um inc£ndio (um desastre) ciimi- 
nou grande parte da drea de reprodu^io; liouvc um inver- 
no particularmentc rigoroso juntamente com um influxo 
dc aqorcs {Acdpitcr gentilis) (incertcza ambicntal)j e 3 por 
fim, uma doenqa de aves domdsticas entrou cm cena (outro 
desastre). Neste ponto, a populate remancsccnte cstava 
sujeita a softer incertcza dcmogrdfica; por cxemplo, apenas 
duas das 13 aves que estavam vivas em 1928 cram f£meas. 
Uma unica ave cstava viva cm 1930, c a espdeie sc extin- 
guiu em 1932. 

A gal inha-do-u rzal fornecc um cxcmplo de uma extin- 
to global rclativamente recentc. Em uma escala distinta, 
extin(j6cs locals dc pcquenas populates cm parcel as dc hd- 
bitats insulates sdo eventos comuns para diversos tixons, 
ficando cm torno de 10 a 20% por ano (Figura 7.20). Tais 
cxtint>cs tambdm sdo observadas cm ilhas dc verdade. Os 
registros dctalhados eoletados dc 1954 a 1969 acerca das 
aves que estavam sc reproduzindo na Bardsey Island, uma 
pcquena ilha (1,8 km 2 ) localizada a oeste da costa da Grl- 
Brctanha, revelaram que 16 cspecies sc reproduziam todos 
os anos, duas espdeies originais desaparcccram, 15 ficavam 
indo e vindo c quatro inicialmente inexistiam, mas se tor- 





Ervas perenes (barraneo) 
Algas (rochas en(re-mar6s) 


> 


Ervas bianuais 
(dunas da areia cosleiras) 




Arllr6podes (locais com vegeta^So 
hedbacea) 

Anfibios (lagoaa) 

> Aves (fragmentos florestais) 

} Peguenos marnfferos 
(fragmentos florestais} 


0 0 7 £ 0,4 0,6 0,B 1 


Ta^a anual de extingdes locais 


FIGURA 7.20 Frago es de populates lo¬ 
cais que se to mam extintas a cada ano 
em pareelas do habitat (segundo Fahrig 
e Merfiam s 1994). 
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na.ra.rn rcprodutores regulares (Diamond, 1984). £ posslvel 
construir um ccndrio de frcqiicntcs cxtinqocs locals, as quais 
cm alguns casos seig contrabalangadas por recolonizagao a 
partir do contincnte on dc outras 11 has. Exempios como 
esse forneccm uma fbnte rica de informagoes sobre os fato- 
res que afetam o destine dc pequenas populates em gcral. 
A comprccnsao adqnirida 6 perfeitamente aplicivcl a csp&- 
cics sob risco de exting&o cm nfvei global, j4 que a extingdo 
global 6 nada mais nada mcnos que a cxtinglo local final. 
Assim, dos fatorcs de alto risco associados ds extin$6cs lo¬ 
cals, d area dc hdbitat on 11 ha 6 provavclmcnte o mais di- 
fnndido (Figura 7.21). Ndo hd diivida dc que a principal ra- 
£lo da vnlnerabilidade das populates habitantes de pequenas 
dreas i o fato de qnc as prdprias populates sdo pequenas. 
Uma extingdo local de uma cspdde cnd£mica cm uma ilha 
remota 6 equivalents d extingdo global, jd qnc a recoloniiaglo 
6 imposslvcl. Esta 6 a principal raz&o das altas taxas dc extin- 
gdo global observadas cm ilhas {ver Figura 7.16). 


7.5.5 Analise de viabilidade populacional: a 
apllcagao da teoria ao manejo 

atentativade O foco da andlisc dc viabilidade po¬ 

pulacional (AVP) d diferentc dc mui- 
vi^ve| a ^ d ° m,n ' ma tos modeios popnlacionais desen vol- 

vidos pclos eodlogos (como aqueles 
disentidos nos Capftulos 5, 10 e 14), pois o sen objetivo 6 
prever cvcntos extremos (como a extin gdo), cm vez dc tend£n- 
cias centrals, como os tamanhos popnlacionais mddios. Dadas 
ascircunstdncias ambientais c as caractcrfsticas biondmicas dc 
uma ccrta cspdcic rara, qua! a probabilidadc dc qnc ela seja 


extinta cm nm determinado perfodo? On, dc outra mancira, 
quio grande sna populate deve scr para reduzir suas clianccs 
dc extmqao a um nlvel accitivel? Freqiicntcmcntc, cssas s&o as 
perguntas centrals do manejo para a conscrvaqSo. A aborda- 
gem experimental cldssica, a qnal cnvolveria o cstabeiecimcn- 
to c o monitoramento de popukgocs de diferentes tamanhos 
por virios anos, n^o cstd disponivcl iquclcs prcocupados com 
cspdcics sob risco dc cxting&o, pois cstas cst^o cm uma situa- 
g£a de muita urg£ncia, com mnito poucos indivfduos para 
trabalhar. Como, entSo, decidiremos o qnc constitui uma po¬ 
pulate* minima vidvel (PMV)? Tr£s abordagens s:to discuti- 
das: (i) a busca por padrocs jd observados em cstndos de Ion go 
praio (Segao 7.5.5.1); (ii) a avaliagSo snbjctiva bascada no co- 
nhecimcnto dc cspccialistas (Segdo 7.5.5.2); c (lii) o desenvoi- 
vimento dc modeios popnlacionais, tanto gerals (SegHo 7.5.5.3) 
quanto espccfficos para ccrtas espdcics dc intcresse (Segdo 
7.5.5.4). Todas as abordagens t£m suas limitagdes, as quais 
discutircmos a seguir, utilnando excmplos. Mas antes deve-se 
salicntar que o campo da AVP tern avangado mnito alem da 
simples estimativa de probabilidadcs e periodos de extingdo 
para enfocar na comparando dc provdveis conscqii^ncias (cm 
rcla^o ds probabilidadcs de extingdo) dc cstratdgias de mane- 
jo alternatives. 


7.5.5 .1 Dicas de estudos de iongo prazo acerca 
dos padroes biogeograficos 


Conjuntos de dados como os mos- 
trados na Figura 7.22 sSo incomuns, 
porque dependent de um envoi vi¬ 
mento dc Iongo pra£o no monitora- 


... a partir de 
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FIGURA 7.21 Taxas de extsn^ao porcentuais em fmn^ao da area de habitat para (a) zooplancton em lagos do nordeste dos Estados Unfdos, (b) 
aves nas Ilhas californianas Channel, (c) aves em ilhas eump^ias setentrionais, (d) plantas vasculares no sul da Suecia, (e) aves em rlhas da 
Finlandia e (f) aves em ilhas no Lago Gatun, Panama (dados reunidos por Pimm, 1991), 
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FIGURA 7.22 A poreentagem das populates do cam eiro-de-gran- 
des-chifres da America do Norte quo persistent ao Ion go de um peric- 
do de 70 anos e reduzida de acordo com o tamanho inicial da popula- 
gao (seg undo Berger, 1990). 


men to de um mimero de populates - ness e caso, o carnci- 
ro-dc-grandes-chifrcs nas ircas de deserto da America do 
Norte. Sc estabcleccrmos uma dcflni^o arbitriria da PMV 
neccssiria para garantir uma probabilidade de pcrsisfoncia 
de no mfnimo 95% por 100 anos, podemos cxplorar os 
dados sobre o dcstino das populates do carneiro-de-gran- 
dcs-chifres para fornecer uma resposta aproximada. Todas 
as populates com me nos de 50 indivfduos foram extintas 
em mcnos de 50 anos, c apenas 50% das populates com 
51 a 100 carneiros sobreviveram por 50 anos. £ evidente 
que precisamos de uma PMV com mais de 100 indivfduos; 
ncssc cstudo, tais populates demonstraram um succsso prd- 
ximo a 100% ao longo do perfodo miximo de dura^ao da 
pesquisa (70 anos). 

Uma anilise semelhante de registros de longo prazo de aves 
nas ilhas caiifornianas Channel indica uma PMV entre 100 e 
1.000 casais de aves (ncccssiria para prover uma probabilida¬ 
de de pcrsisfoncia entre 90 e 99% durante os 80 anos do cstu- 
do) (Tabcla 7.6). 

Estudos como esses s£o raros e va- 
liosos. Os dados de longo prazo estao 
disponfveis por causa do intcrcssc cx- 
traordinirio que as pessoas t&m na caija 
(carnei rode -gran des - cKifres) c na observa^io de aves (aves ca¬ 
lifornianas). Seu valor para a conservaflo, no entanto, ^ limi- 
tado, pois sc tratam de cspdcics que geralmcnte ndo cstdo 
amca^adas. O risco de usd-1 os para produzir rccomendaqdes 
para o mane jo de espdcics cm perigo de extin $fo 6 nosso. Seri 
tentador informar ao gestor ambicntal que sc ele tiver uma 
popula^o de mais de 100 indivfduos de uma csptteic de ave 
ele cstard acima do limiar mfnimo vidvcl. Na verdade, tal 
afirma^do tcria o seu valor, mas scria uma rccomendaqdo 
segura apenas no caso de a cspdcic cm questdo apresentar 


... C uma 

abordagem 

arriscada 


TABELA 7.6 Relagao entre o tamanho inicial da populagao e sua pro- 
babidade de peraistenda para um conjunto de especies de aves das 
ilhas californianas Channel (segundo Thomas, 1990). 


Tamanho 

populations] (casais) 

Perfodo de 
tempo (anos) 

Porcentagem 
que persistiu 

1 a 10 

80 

61 

10 a 100 

80 

90 

100 a 1000 

80 

99 

1000+ 

80 

100 


uma cstatfstica vital suficientcmcntc semelhante dquek das 
cspdcics do cstudo, bem como se os regimes ambientais forem 
scmclhantcs, fato que raramente se pode assumir com segu- 
ran^a. 


7.5.S.2 Avaliagao subjetiva por especialistas 


o caso do 
rinoceronte de 
Sumatra 


A informacao que pode scr rclevantc 

7 *• r fiElS uOS 

para a solute de um problcma de especialistas: 
conserva^fo nio esti presente apenas andise de decisao 
na litcratura cientffica, cla tambim 

cxiste na mente dos especialistas. A reuni&o de especialistas 
cm workshops de conscrvagSo pode permitir uma tomada de 
dccisocs bem embasada em conhedmento cmpfrico (ja consi- 
deram os um exemplo dessa abordagem na selcgSo de reservas 
de inverno para as borboletas-monarca - Sc£io 7.2.3). Para 
ilustrar os pontos fortes e fracos dessa abordagem na estimati- 
va de probabiJidades de cxtin^&o, usamos como exemplo os 
rcsultados de um workshop sobre o rinoceronte de Sumatra 
(Dkerorhinus sumatremis). 

Essa espdcic persiste apenas em 
subpopula^ocs pequenas c isoladas cm 
um hibitat em processo crcsccntc de 
fragmentafio cm Sab all (leste da Ma- 

Msia), na Indonesia, no oeste da Malisia c, taivez tambdm, na 
Tailandia c cm Burma. O hibitat sem protc^io 6 amca^ado 
pela extra^io de madcira, pclo assentamento liumano c pclo 
desenvolvimento hidreldtrico. Existcm apenas umas poucas 
reservas, as quais tambdm estao sujeitas & explora^io, e apenas 
dois indivfduos cram mantidos cm cativciro na ipoca da reali- 
zaqao do workshop. 

A vulncrabilidade do rinoceronte de Sumatra, a mancira 
como tal vulncrabilidade varia sob diferentes op^6es de mane- 
jo e a op$io de mane jo mais apropriada, lcvando-sc em consi- 
dcragio virios criforios, foram avaliados por uma tdcnica co- 
nheeida como andlise de derisfies. Uma irvore de dccisocs ba- 
scada nas probabilidadcs cstimadas de que a cspdcic seja extin- 
ta cm um perfodo de 30 anos (o que equivalc a aproximada- 
mente duas geraifocs de rinocerontcs) 6 mostrada na Figura 
7.23. A itvore foi construlda da seguinte mancira: os dois qua- 
drados sio pontos de dccis&o; o primeiro distingue a interven- 
^io a favor do rinoceronte c a nio-intervenqio (status quo) , e 
o segundo distingue as virias opgoes de mane jo. Para cada 
op^io, a linha se divide em um pequeno cfrculo. As ramifica- 
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FIG UR A 7.23 Arvore de decisSes para o 
manejo do rinoceromte de Sumatra. ■ - 
pontes de dedsao~ • - eventos aSeatd- 
rios. As probabilidades dos eventos alea- 
tdrios sao estrmadas para um penodo 
de 30 anos; pE = probabilrdade de ex- 
tingao da espbcre em 30 anos; E(pE) = 
valor esperado de pE para cada alter* 
natrva. Os custos sao calculados com 
base em valores atuais para um perio- 
do de 30 anos descontados de 4% ao 
ano; m - mi I hoes de db lares am erica- 
nos (segundo Maguire et a/,, 1907), 


goes representam os ccnirios altcmativos que podcriam ocor- 
rei^ c os mimeros cm cada ramificagio indicam as probabili* 
dadcs cstimadas para os ccnirios altcrnativos. Assim, para a 
opgio status quo foi cstimada uma probabilidadc dc 0,1 de 
que uma doenga cpid£mica ocorrcria uos proximo s 30 an os c, 
por conseguinte, uma probabilidadc de 0,9 dc que Mo have- 
ria epidemia. 

Sc ooorrer uma epidemia, a probabilidadc dc extingilo (pE) 
6 cstimada cm 0,95 (isto i, 95% de probabilidadc de extingio 
cm 30 anos), c, sem a epidemia, o valor dc pE 6 0,85. A csti- 
mativa geral dc extingio da espicie para uma opgio, E{pE), i, 
entiio, determinada por: 

E(pE) = probabilidadc da primeira opgao x pE da. primeira, opgao + 
probabilidadc da segunda opgao x pE da segunda opgao, 

que, no caso da opgio status quo, 6 

E(pE) = (0,1 x 0,95) + (0,9 x 0,85) = 0,86. 

Os valores dc pE c E(pE) para as opgocs de iutervcnglo slo 
calculados de maneira scmclhantc. A dltima coluna na Figuta 
7.23 lista os custos estimados das virias opgocs. 

Vamos considerar agora duas das 
avaliando opgbes opg5cs dc manejo intcrvencionista em 

maior dctallie. A primeira 6 ccrcar uma 
irea cm uma reserva. preexis rente on 
recdm-criada, manejando a aka densidade dc rinocerontcs rc- 


suitantc com alimcntagSo suplcmcntar c cuidado vctcrinirio. 
Nesse caso, a doenga 6 um importante perigo: a probabilidadc 
dc uma epidemia foi cstimada como sendo maior do que na 
opg5o status quo (0,2 contra 0,1), porque a densidade scria 
maior. Alcm disso, sc houvesse uma epidemia, a pE scria maior 
(0,95), pois os animais seriam transferidos dc subpopulagocs iso- 
ladas para a irea ccrcada. Por outro lado, sc o isolamcnto tivesse 
succsso, a pE esperada cairia para 0,45, produzindo uma E(pE) 
geral dc 0,55. A drea cercada custaria ccrca dc US$60 mil para scr 
cstabelccida e US$18 mil por ano na sua manutcngSo, rcsultan- 
do em um total de US$600 mil ao iongo de 30 anos. 

Para o cstabclccimcnto de um pro grama de reprodugio 
cm cativciro, os animais teriam dc scr capturados na natureza, 
o que deveria resukar em um aumento do pE para 0,95 sc o 
programa falhasse. No entanto, pE diminuiria para zero sc o 
programa tivesse succsso (cm rclagdo d persisted a a iongo 
prazo da populagio cm cativciro). Mas o custo scria alto, pois 
cssa opgSo cnvolvcria o desenvolvimcnto dc infra'Cstrutura. e 
tdcnicas na Maldsia c Indonesia (ccrca. de US$2,06 mifhocs) e 
a mclkoria daquclas ji cxistentcs nos Estados Unidos e Grl- 
Bretanha (US$1,63 milhoes). A probabilidadc dc succsso foi 
cstimada em 0,8. Por essa razao, o E(pE) geral 6 de 0,19. 

Dc onde v£m cssas diferentes probabilidadcs? A resposta 6 
dc uma combinagdo de dados, dc seu uso adequado, de uma 
ccrta adivinhagdo embasada cm expcri£ncias cm situagSes sc- 
mclliantcs e da cxperi£ncia com cspccics semclkantes. Qual 
scria a mclkor opgSo de manejo? A resposta depend* do critd- 
rio utilizado na dcfinigSo de “mclkor”. Suponlia que nossa 
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intcnto scja apenas minimizar as chances de extin^o, indc- 
pendentemente dos custos. A mclhor opto scria a reprodu- 
to cm cativeiro. Na pritica, contudo, os custos difidlmcntc 
sio ignorados. Entio, precisarfamos identificar uma outra 
opto com um E(pE) aceitavclmcntc baixo, mas tambCm com 
um custo accitivel. 


pontos fortes da 
avaliagao 
subjetiva dos 
especiaiistas... 


A abordagem de a valia to subjeti- 
va dos espcciaiistas deve scr elogiada. 
Ela faz uso dos dados disponlveis, do 
conhccimento e das cxperiGncias cm 
situates que necessitam dc uma dc- 
cisio e quando n&o hi tempo para a realizato dc mais pesqui- 
sas. AMm disso, ela cxplora as diferentes opt os de uma ma- 
ncira sistemdtica c Mo renega a verdade lamentivel, embota 
inevitdvel, dc que os reeursos serao limitados. 

Contudo, ela tambdm possui ris- 
cos. Na aus£ncia dc to dos os dados 
ncccssirios, a mclhor opto rccomen- 
dada pode simplcsmcntc cstar errada. Com o bencHcio de com- 
preender mais tardc o que deveria ter sido feito (e com ccrteza 
alguns espcciaiistas cm rinoccrontcs que Mo participaram do 
workshop teriarn sugerido este resultado alternative), podemos 
agora declarar que cerca de US $2,5 milhoes foram gastos no 
processo de captura dc rinoccrontcs de Sumatra. Destcs ani- 
mais, tr£s morreram durante as capturas, scis morrcram dc- 
pois da captura c apenas um dos 21 rinoccrontcs que atual- 
mente sc encontram cm cativeiro deu i luz, pordm ela ji esta- 
va prenhc quando foi capturada {dados dc N. Leader-Williams 
citados cm Gaughley, 1994). Leader-Williams sugcrc que os 
US$2,5 milhoes poderiam ter sido empregados com maior 
efici£ncia na protc^o dc 700 km 2 do principal hibitat dos 
rinoccrontcs por quasc duas d^cadas. Teoricamentc 3 cssa irca 
podcria manter uma populate dc 70 rinoccrontcs de Suma- 
tra 3 a qual, com uma taxa de crcscimcnto de 0,06 por indivi- 
duo por ano (apresentada por outras csp^cics dc rinoccrontcs 
sob regimes de prote^ao adequados), tcria permitido o nasci- 
mento de 90 filhotes durante este periodo. 


7.5.S.3 Um modelo matematico gerai do tempo 
de persistencia populacionat 


uma abordagem 
de modetagem 
gerai... 


Da mancira mais simples possfvel, cs- 
pera-se que o provdvel tempo dc per¬ 
sistence dc uma populate, scja in- 
flucnciado por sen tamanho 3 N t sua 
taxa intrfnscca de crcscimcnto, r, c a variincia cm r resultante 
da variable nas condiqocs ambientais ao longo do tempo, V. 
Espera-sc que a incerteza dcmogrifica tenha influCncia apenas 
cm populates muito pequenas; o tempo de persistencia au- 
menta dc um baixo nfvcl quando ha um mimero muito pe- 
queno dc individuos, mas aproxima-se do infinite cm popula¬ 
tes rclativamcntc pequenas (curva traccjada na Figura7.24). 

Virios pcs quisad ores t&m manipulado a matcmitica do 
crcscimcnto populacional, adicionando a incerteza na expres¬ 


s&o da taxa intrinscca dc crcscimcnto, para fbrncccr uma csti- 
mativa explicita, T, do tempo mddio de extin t<> como uma 
fun to da capacidade dc suporte, K (brevemente revisada por 
Caughley, 1994). Por mcio de uma sdric de aproximaq6cs (p. 
ex., que a incerteza dcmogrifica 6 inconseqiientc c que r 6 
constantc, cxceto quando a populate cstd na capacidade de 
superte, quando r 6 zero), Lande (1993) produziu uma das 
equates mais acessivcis: 


T 


2 _ 

Vc 


K c - i 


-In JiT 


J 


cm que: 

c = 2rIV - 1, 

r 6 a taxa intrinscca de aumento e V6 a variincia cm r rcsul- 
tantc da varia^ao nas condites ambientais ao longo do tempo. 

Essa cqua^o 6 a base das curvas sdlidas da Figura 7.24, as 
quais indicam que o tempo m^dio de extinto ^ maior para os 
maiorcs tamanhos populacionais miximos (7L), para as mais 
altas tax as intrinsecas de crcscimcnto populacional e quando 
as influincias ambientais na expressio dc r slo men ores. Ao 
contririo de afirnia^ocs anteriores dc que os desastres alcatd- 
rios impunham uma maior amca^a do que as menorcs varia¬ 
tes ambientais, cssa andlisc indica que o que realmentc im- 
porta 6 a relate entre a mddia e a variincia dc r (Lande, 1993; 
Caughley, 1994). A relate entre o tempo de pcrsistincia c o 
tamanho populacional apresenta uma curva acentuada para 
cima (isto ela tern influCncia apenas para tamanlios popula- 
cionais pequenos ou intermediirios) sc a taxa mCdia de au- 
mento for maior do que a variincia. Por outro lado, se a va¬ 
riincia for maior do que a mCdia, a relate C convcxa - fazen- 
do com que, mesmo sob grandcs tamanhos populacionais, a 
incerteza ambiental ainda induencie no provivel tempo de 
pcrsistCncia. Isso tudo faz um bom sentido intuitivo, mas pode 
scr utilizado na pritica? 

Em sen cstudo do mangabei-do- ... posta h prova 
rio-Tana {Cercocebtts galerims galeri- 

fau), no QuCnia, Kinnairde O'Brien (1991) usaram uma equa¬ 
te scmelhantc para estimar o tamanho populacional ( K ) nc- 
cessirio para propiciar uma probabilidade dc persistCncia de 
95% per 100 anos. Esse primata cm perigo esti confinado is 
florestas inundiveis de um unico rio, onde sua populate di- 
minuiu de 1.200 para 700 individuos entre 1973 c 1988 ape- 
sar da criato dc uma unidade dc conscrvato. Seu habitat 
naturalmentc distribufdo cm manchas tern sido ainda mais 
fragmentado progressivamente pcla expansio da agricultura. 
Os parimetros do modelo, cstimados com base cm alguns 
dados populacionais rcais, foram considerados como r=0,ll c 
K=0,20. Este ultimo valor 6 especialmcntc inccrto, pois os 
dados disponfveis cobrcm apenas um perfodo dc poucos anos. 
A subsdtuite desses valores no modelo produziu uma PMV 
dc 8 mil individuos. Usando a norma pritica padrao descrita 
antcriormentc, dc que para evitar problemas gcnCticos scria ne- 
cessirio um tamanho populacional efetivo dc 500 individuos, 
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FIG UR A 7.24 Relagao entne o tempo de persistencia da popula^ao e 
o tamanho populacional, ambos em escalas arbifr^rias, quando a po- 
pulagao 6 sujeita a incerteza demogr^fica ou a rncerteza ambiental/ 
desastres (s eg un do Lande, 1993), 


uma populag&o real dc cerca dc 5 mil individuos foi aconse- 
lhada. Dado o hdbitat disponfvel, foi conclufdo quc esses ma¬ 
cacos n&o podcriam atingir um tamanho populacional dc 5 
mil a 8 mil indivfduos. Afom disso, Kinnaird c O'Brien consi- 
dcram improvdvcl quc cssa cspdcic naturalmcnte rara c restrita 
tenha algum dia possufdo uma populagSo dessc tamanho. Ou os 
dados cram deficicntes (p. ex., a varia^o ambiental em rpodc scr 
mcnor do que a estimada sc clcs forem capazcs dc altcrar sua dicta 
cm resposta a mudampis no habitat), ou o modclo 6 muito gcral 
para scr utilizado dc forma adoquada cm casos cspccfficos. £ pro- 
vdvcl quc csta ultima op$io seja vcrdadcira. Contudo, isso n£o 
deve dcsmcrcccr o valor dos ccdlogos quc continuam a buscar 
gcncralizagoes accrca dos processes quc formam a base dos pro- 
blcmas enfrentados pclos bidlogos da conservagiao. 


7.5.5.4 Modeios de slmulagao: analise de 
viabitidade populacional (AVP) 


abordagens Os modeios dc simulate forncccm 

especfficas- uma flismcira aJtcmativa c mais espe- 

modeios de cffica dc determinar a viabitidade po¬ 

pulacional. Em gcral, clcs inclucm as 
taxas dc sobreviv£neia e dc reprodu¬ 
ce cm populates estruturadas cm classes ctirias. As varia- 
0es alcatdrias nestes elementos ou cm K podem scr emprega- 
das para represen tar o impacto da variagiio ambiental, induindo 
os desastres com focqii£ncia e intensidade conhccidos. A de- 
pend£ncia da densidade podc scr introduzida, sc necessdrio, 
bem co mo a cxploragSo ou a suplcmcntag£o da populaqSo. 
Nos modeios mais sofisticados, cada indivfduo 6 tratado sepa- 
radamente cm re la Co ^ probabilidadc, com sua incerteza aco- 
plada, dc quc sobreviverd ou produzird um determinado nd- 


o caso do coal a: 
identificando 
populates sob 
risco especial 


mcro de dcsccndcntcs no perfodo dc tempo atuaf. O pro gra¬ 
ma 6 rodado muitas vczes, e cada vcz produz uma trajetdria 
populacional diferente devido aos elementos randdmicos cn- 
volvidos. Os rcsultados, para cada con junto de parlmctros do 
modclo utilizados, inclucm estimativas anuais do tamanlio po¬ 
pulacional c a probabilidadc de cxtinglio durante o perfodo 
modclado (representada pcla proporqdo das populates simu- 
ladas que foram extintas). 

Na Australia, os coalas {Phasc&htrc- 
tos cinereus) sdo considerados quasc 
ameagados cm nivcl nacional, pois o 
cstado dc conscrvagdo das populates 

dc diferentes partes do pals varia dc fora dc perigo a vulnerd- 
veis ou extintas. O principal objetivo da cstratdgia dc manejo 
nacional 6 mantcr populates vidveis ao longo dc toda a sua 
distribuigSo natural (ANZECC, 1998). Penn e colabor adores 
(2000) usaram uma ferramenta amplamcnte disponfvel de 
previsdo demogrdfica, conheeida como VORTEX (Lacey, 
1993)i. para modclar duas populates cm Queensland, uma 
quc sc acreditava cstar cm dedinio (cm Oakey) c outra consi- 
dcrada fora dc perigo (cm Springs urc). A reprodug^o inicia 
aos dois anos, nas fcmcas, e aos tr£s, nos machos. Os outros 
valores dcmogtdficos usados nas duas AVPs tiveram origem a 
partir dc um extenso conliccimcnto das duas populates e s^o 
mostrados na Tabela 7.7. Observe como a populagao dc Oakey 
tinlia uma mortal idadc de f£mcas um pouco maior e men os 
f£meas deixando dcsccndcntcs a cada ano. A populate de 
Oakey foi model ada desde 1971 , e a dc Springs urc, desde 1976 
(datas das primeiras estimativas dc densidade disponfveis), e 
as trajetdrias do modclo dc fato indicaram um declinio c uma 
cstabilidade, respcctivamcnte. Ao longo do perfodo modela- 
do (Figura 7.25), a probabilidadc de extingdo da populagSo 
dc Oakey era de 0,380 (isto d, 380 de mil iterates acabaram 
cm extingio), sen do quc cssa probabilidadc para a populate 
dc Springsurc era de 0,063. Os gestures prcocupados com es- 
pdcics criticamcnte cm perigo cm gcral n&o t£m a possibil ida¬ 
dc de monitorar as populagSes para chccar a prccisao de suas 
ptcvisScs. For outro lado, Penn e colaboradorcs (2000) foram 
capazcs dc comparar as picvisocs dc suas AVPs com as trajetdrias 
reals das populates, jd quc as populaqOcs dc coab sdo monitora- 
das continuamcnte desde a dc-cada dc 1970 (Figura 7.25). As 
tzajetdrias previstas estiveram prdximas das tendencies popula- 
cionais reals, cm especial para a populagao dc Oakey, c isso forne- 
cc uma confianga adicional na abordagem dc modelagem. 

A prccisdo das provisoes do VORTEX e dc outras ferra- 
mentas dc modelagem dc simulagdcs tambdm foi alta em 
trabalho dcsenvoivido por Brook e colaboradorcs (2000) 
com base cm con juntos de dados de longo prazo de 21 es- 
p^cics animals. Como tais modeios podem scr utilizados no 
manejo? Os governos locais cm New South Wales sio obriga- 
dos a preparar amplos pianos de manejo de coalas c a assegu- 
rar quc os desenvolvimcntistas realizem um lcvantamcn to de 
coalas nos lidbitats apropriados quando solicitam licenga para 
a eonstrugSo dc um prddio quc afete uma irca maior do quc 1 
ha. Penn e colaboradorcs (2000) defendem que a modelagem 
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TABELA 7.7 Valorem utilizados como entrada para as simulates das populates de coala em Oakey (em dedinio) e Sprinsure (fora de 
perigo), Australia, Os valores entre parenteses representam o desvio-padrao devido a variagao ambiental, o procedimento de mcdelagem 
envolve a sele^ao de valores aleatdrios dentro da amplitude observada. Assume-se que as cat&strofes ocorrem com uma certa 
probabrlidade; nos a nos em que o modelo se led on a uma catSstrofe, a reprodu^ao e a sobrevivencia sao reduzrdas pelos multiplicadores 
mostrados (segundo Penn ef a/., 2000). 


Varidvel 

Oakey 

Sprinsure 

Idade maxima 

12 

12 

Razao sexual (proporgao de machos) 

0,575 

0,533 

Tam an ho da ninhada de 0 (%) 

57 (± 17,S5) 

31 (± 15,61) 

Tamanho da ninhada de 1 [%) 

43 (± 17,05) 

69 (± 15,61) 

Mortal idade de femeas na idade 0 

32,50 (±3,25) 

30 (± 3) 

Mortal idade de femeas na idade 1 

17,27 (± 1,73) 

15,94 (± 1,59) 

Mortalidade de femeas adultas 

9,17 (± 0,92) 

8,47 (± 0,35) 

Mortal idade de machos na idade 0 

20 (± 2) 

20 (± 2) 

Mortalidade de machos na idade 1 

22,96 (± 2,30) 

22,96 (± 2,30) 

Mortalidade de machos na idade 2 

22,96 (± 2,30) 

22,96 (± 2,30) 

Mortalidade de machos adultos 

26,36 (± 2,64) 

26,36 (± 2,64) 

Probabiiidade de catastrofes 

0,05 

0,05 

Multiplicador para reprodugao 

0,55 

0,55 

Multiplicador para sobrevivencia 

0,63 

0,63 

% de machos no conjunto reprodutor 

50 

50 

Tamanho populacional inicial 

46 

20 

Gapacidade de suporte, K 

70 (±7) 

60 (±6) 


AVP pode ser us ad a para determiner se quaJqucr esfor^o 
em prol da proteg&o de um Mb i tat serd recompensed a por 
uma populate vidvcl. 


A populate dos clefantes-africa- 
nos {Loxodimtit ofricand) cm gctal cstd 
em deelfnio e prcv£-sc que poucos in- 


o caso do elefante- 
africano -tamanbo 
necess&rio das 
reserves? 



FIGURA 7.2S Tendencies observadas 
da populagao de co alas (♦) em com pa- 
ragao com as trajetbrias (A ±1 DP) pre- 
vistas por mil iterances de VORTEX em 
{a) Oakey e (b) Sprinqsure, EUAfsegun- 
do Penn efa/.,2000). 
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dividuos sobrcvivcr&o durante as prbximas dtfoadas fora das 
dreas com aJto nfvcl de seguranga* principalmetite devido a 
perda de hdbitat e d caga para rctirada dc marfttn. Para os sens 
model os dc simulagao, Armbrustcr c Lan de (1992) dccidiram 
representar a populate de elefantes cm 12 classes de idade 
discretas de dtico anos. Os valorcs dc sohrevivfcnda para cada 
classe ctdria e as taxas reprodudvas dependents da densidade 
foram dcrivadas dc uma extensa base dc dados do Parque Na- 
cional Tsavo* no Qu£nia* porque a sua naturexa semi-drida 
tem as caracterfsticas gerais das terras plane jadas para o csta- 
belccimcnto das reservas de caga atuais e fiituras. A cstocasti- 
cidade ambiental, talvez tratada mcllior como desastres* for 
incorporada como event os possiveis dc scca que afetam dife- 
rentemente a sobrevivencia das classes sexuais e etdrias - mais 
uma vex sc utilkando dados reals de Tsavo* baseados cm um 
ciclo de sccas leves dc ccrca dc 10 anos sobreposto a um ciclo 
mais grave dc 50 anos c a um ciclo de 250 anos* ainda mais 
grave. A Tabcla 7.8 mostra a sobrcviv£ncia de fomcas sob con- 
digocs "normals" c sob as tr£s condigocs dc scca. A rclagdo 
entre drea dc lidbitat c probabilidade dc extingdo foi exa- 
minada cm simulagoes de mil anos com c sem um regime 
dc sclcgdo. Pclo men os mil repctigocs foram rcalizadas para 
cada modclo* c muito mais repctigocs (atd 30 mil)* para 
atingir uma confiabilidade estadstica aceitavel nas mcno- 
res probabilidadcs dc extingdo associadas com dreas dc hd- 
bitat maiorcs. Uma extingdo ocorria quando ncnlium indi- 
vfduo sobrevivia ou quando apenas indivfduos dc um sexo 
pcrmaneciam na populagdo. 

Os resultados indicam que uma drea dc 1.300 km 2 ^ ne- 
cessdria para produxir uma probabilidade dc pcrsisfoncia dc 
99% por mil anos (Figura 7.26). Esse resultado conscrvador 
foi escolhido devido d dificuldadc de rcstabelcccr populagdcs 
vidveis cm dreas isoladas ondc ocorrcram extingdes e devido 
ao longo tempo dc geragdo dos elefantes (ccrca de 31 anos). 
Na real idade* os pesquis adores recomcndaram aos gcstorcs am¬ 
bient ais uma estimativa ainda mais conscrvadora de drea mi¬ 
nima para reservas* de 2.600 km 3 . Os dados sdo mcnos con- 
fldvcis para a sobtcviv£ncia da classc ctdria mais jovem c para 
o regime de scca de longo praxo. AMm disso* uma “andlise de 



FIGURA 7.26 Probabilidade cumulative de extingao da populagao de 
elefantes ao longo de mil anos err seis areas de hdbitat de diferentes 
tamanhos (sem selegao) (segundo Armbruster & Lande, 1992). 


sensibilidade” mostra que a probabilidade de extingdo 6 parti- 
eularmente scnsivcl a pequenas variagocs nesses pardmetros. 
Apenas 35% dos parques e reservas dc caga cxistcntcs na Afri¬ 
ca Central e Meridional sdo maiorcs do que 2.600 km 2 . 

Muitos aspcctos da bionomia das 
plantas apresentam desaftos especiais 
para a modelagcm dc simulagoes, in- 
cluindo a dorm£ncia das sementes* o 
recrutamento aftamente periddico c o 
crcscimento por clones (Mcngcs, 2000). Contudo* assim como 
ocorrc com os animais sob risco de extingdo, diferentes ccnd- 
rios dc manejo podem ser simulados de maneira titil cm AVPs. 
A apanha-moscas-real (Silene regia) 6 uma planta dc vida ton¬ 
ga* iterdpata pcrenc dc pradaria cuja distribuigdo geogrdfica 
foi reduxida dramaticamentc. Mcngcs c Dolan (1998) colcta- 
ram dados demogrdficos por afo setc anos cm 16 populagocs 


o case da apanha- 
moscas-real: 
manejo de uma 
planta em perigo 


TA BELA 7,8 Sobrevivencia de 12 classes etarias de elefantes em anos normals (ocorrem em 47% dos penodes de cinco anos) e em anos 
com dclos de seca de 10 [41% dos perfodos de cinco anos), 50 e 250 anos [10 e 2% dos penodos de cinco anos, respectrvamente) 
{segundo Armbruster & Lande, 1992) 


Classes etarias (anos) 


Sobrevivencia de femeas 


Anos normals 

Secas de 10 anos 

Secas de SO anos 

Secas de 250 anos 

0 a5 

0,5 

0,477 

0,25 

0,01 

5a 10 

0,687 

0,877 

0,639 

0,15 

10 a 15 

0,684 

0,884 

0,789 

0,2 

15 a 20 

0,898 

0,898 

0,819 

0,2 

20 a 25 

0,905 

0,905 

0,728 

0,2 

25 a 30 

0,683 

0,883 

0,464 

0,1 

30 a 35 

0,881 

0,881 

0,475 

0,1 

35 a 40 

0,875 

0,875 

0,138 

0,05 

40 a 45 

0,857 

0,857 

0,405 

0,1 

45 a 50 

0,625 

0,625 

0,086 

0,01 

50 a 55 

0,4 

0,4 

0,016 

0,01 

55 a 60 

0 

0 

0 

0 
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do meio-ocstc dos EUA (niimero de adultos nas populates 
variando dc 45 a 1.302)j as quais estavam sujcitas a diferentes 
regimes de manejo. A esprfde apresenta aJta sobreviv£nria, crcs- 
cimcnto lento, flora t° Frcqucntc c sementes sem dorm^ncia^ 
mas rccrutamento muito cpisddico {a maioria das populates 
n&o produz pllntulas cm muitos anos). Foram elaboradas 
matrkcsj como a ilustrada na Tabda 7.9, para cada populate* 
e ana. Multiples simulates for am, ent^o, rodadas para cada 
matrix para determinar a taxa finita de aumento (A,, vet Set 0 
4.7) c a probabilidade de extin t° cm mil anos. A Figura 7.27 
mostra a mediana da taxa finita de aumento para 16 popula¬ 
tes agrupadas pdo tipo de regime de manejo cm anos com 
ocorr£ncia de rccrutamento de pllntulas e cm anos sem recru- 
tamento. To dos os locais onde X foi maior que l J 35 i quando 
liouve rccrutamento, foram manejados com fogo, e alguns tam- 
bem com ceifa; nenhuma dessas populates teve previsao de 
extint 0 durante o perfodo model ado. For outro lado, as po¬ 
pulates n^o-manejadas, ou enjo manejo nSo inclufa o fogo, 
apresentaram valores mais baixos de X, e todas, cxeeto duas, 
tiveram probabilidadcs de extinto previstas (ao longo de mil 
anos) de 10 a 100%. A rccomcnd&t 0 de manejo dbvia £ pres- 
crevcr o uso de fogo para dar oportunidade de rccrutamento 
de plantulas. As baixas taxas de cstabclccimcnto de pMntu- 
las no campo podem ocorrcr dcvido k frugivoria por roe- 
dor cs ou for mi gas d ou k competi^ao por lux co m a vegeta- 
to estabclccida (Menges c Dolan, 1998) - dreas queima- 
das provavclmcnte redtizem um destes cfeitos negativos on 
ambos. Enquanto o regime de manejo foi o melhor prog- 
ndstico de pcrsist£ncia, 6 intercssantc observar que as po¬ 
pulates com maior diversidadc gendtica tambdm apresen¬ 
taram maiores median as de X. 

Em um mundo ideal, uma AVP 
permitiria produxir uma rccomenda- 
t° cspecffica e confidvcl do tamanho 
populacional ou da die a de reserva 
nccessdrios para uma espdeie amca^a- 
da de extinto, os quais permitiriam sua persistSncia por um 
certo perfodo de tempo c com um dado grau de probabilida¬ 
de. Mas is so 6 raramentc atingido, porque os dados bioldgicos 
cm geral carcccm da qualidadc nccessdria. Os mo del adores 


valor e I unites da 
analise de 
viabilidade 
populacional 



FIGURA 7.27 Mediana das taxas finitas de aumento de populates 
de Siiene regia em fungao do regime de manejo em anos com (•) e 
sem (V) recrutamento de plantulas. Os regimes de manejo sem o 
fogo incluem apenas a ceifa, o uso de herbicidas ou nenhum manejo. 

sabem disso, c 6 importantc que os bidlogos da conscrvat 0 
tambdm tenham cssa consci£ncia. Considerando a incvitdvei 
1 imitate da falta de conhccimcnto e da faita de tempo e opor- 
tunidades para coletar dados, o exerefeio de modelagcm n&o 
passa de uma racionalixat 0 do problcma c uma quantificato 
das iddias. Aldm disso, embora tais modelos produxam rcsul- 
tados quantitativos, o bom sen so nos dix para confiar no s rc- 
sultados apenas em sen aspecto qualitativo. Nlo obstante, os 
cxcmplos antcriorcs mostram como podemos construir mo¬ 
del os que permitem faxcr o melhor uso possfvcl dos dados 
disponlvcis com base na tcoria ccoldgica discutida nos Capf- 
tulos 4 a 6 e que podem nos dar confianga na selet° da me¬ 
lhor opto de manejo disponivcl c identificar a importanria 
relativa dos fatorcs que amcagam uma populato (Reed etaL> 
2003). Os tipos de manejo interveneionista qne podem scr 
recomendados inclnem a translocate de individuos para in- 


TABELA7.9 Exemplo de uma matriz de projet 0 P ara uma determinada populaga° de Sifene regia de 1990 a 1991, assumindo 
recrutamento. Os numeros representam a proporgko de individuos que mudam do estagio apresentado na coluna para o estagio 
apresentado na linha (os valores em negrito representam plantas que permanecem no mesrno estagio). 'Vivo indefinido" representa 
rndrviduos sem dados para tamanho ou floragao. nomnalmente como resultado de ceifa ou herbivoria. Os numeros na primeira linha 
indicam as plantulas produzidas por plantas em floragao. A taxa de aumento finita X para esta populagao e de 1,67. 

O local e manejado com press rrgao de fogo (segundo Menges e Dolan, 1998). 



Plantuia 

Vegetative 

Floragao pequena 

Floragao media 

Floragao grande 

Vivo indefinido 

Piantufa 

— 

— 

5,32 

12,74 

30,88 


Vegetative 

0,308 

0,111 

0 

0 

0 

0 

Floragao pequena 

0 

0,566 

0,506 

0,137 

0,167 

0,367 

Floragao media 

0 

0,111 

0,210 

0,608 

0,167 

0,300 

Floragao grande 

0 

0 

0,012 

0,039 

0,667 

0,167 

Vivo indefinido 

0 

0,222 

0,196 

0,196 

0 

0,133 
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crcmcntar populag6es-alvo, a. criagiao de unidades dc conser- 
vagSo maiorcs, o aumcnto da capacidade dc suportc por mcio 
da suplcmcntagSo alimentar, a rcstrig^o da dispcrslo pela cons- 
trugiao de ccrcas, a adoglo dc filhotes pclo homcm (ou a ado- 
glo dc filhotes por cspcfoics aparentadas), a redugao da morta- 
lidadc pclo controle dos prcdadorcs on ca^adores, ou por mcio 
dc vacinagao e, obviamente, a prcscrvagSo do habitat. 


7.5.6 Conserva 9 ao de meta populates 


Obscrvamos na ScgSo 7.5.4 que as cx- 

tincoes locals sSo cventos comuns. Des- 
meitapopulacional J 

sa forma, os biologos da oonscrvagiio pre- 
cisam cstar consciences da import^nda crftica da rccoloniza^o 
dos fragmentos de Mbitat sc desejarem que as populates frag- 
mentadas persistam. Por isso, predsamos dar uma atengSo espe¬ 
cial ks tclagdcs entre os elementos da paisagem, indulndo os cor- 
rcdorcs dc disperse no que diz rcspdto ks caraacrisdcas da dis¬ 
perses da espdcic-foco (Fahrig c Merriam, 1994). 

Wcstphal c colaboradorcs (2003) 
construfram um modclo dc ocupagio 
cstocdstica de paredas para o passeri- 
formc eriticamcnte cm perigo southern 
emu-wren (.Stipiturus tnalauhums inter- 
medius) (bascados cm matrices rcalfs- 
dcas dc cxting&o c rccolonizagao) c, entio, usaram uma tccni- 
ca conhecida como model agem dinlmica cstocistica para iden- 
tificar solugdes dtimas para scu futuro manejo. A metapopu- 
la^So da regilio de Mount Lofty, no sul da Australia, ocorre 


o ease do southern 
emu-wren: 
comparando o 
custo do diferentes 
ostratdgias 


cm scis manchas rcmancsccntcs dc Mbitat dc pintano den so 
(Figura 7.28). Como os emu-wren s3b maus voadorcs, os cor- 
redorcs com vcgeta^Io apropriada entre as manchas s^o pro- 
vavelmcnte importantes para a pcrsist£ncia da mctapopula- 
g&o. As cstrat^gias dc manejo que Wcstphal c colaboradorcs 
(2003) avaliaram foram o aumento das manchas de Mbitat 
cxistcntcs, a conex^o das manchas por mcio dc corrcdorcs c a 
criagio dc uma nova mancha (Figura 7.28). O “custo” de cada 
cstrafogia fbi padronizado para scr equivalcnte a uma itca re- 
pi ant ada de 0,9 ha. O modclo de otimizaglo verificou cada 
aqSo de manejo individual c tamMm comparou uma varieda- 
dc de trajetdrias dc ccnirio dc manejo (p. ex., construir pri- 
mciro um corrcdor da maior mancha atd a sua mancha vizi- 
nha; ent&o, no ptdximo perfodo, aumentar o tamanho da maior 
mancha; posteriormente, criar uma nova mancha, etc.) para 
cncontrar aqudes que apresentam a maior rcdug&o do risco 
dc cxtinglo cm um prazo dc 30 anos. 

As dccisdcs dc manejo mctapopulacional dtimas dcpcndc- 
ram do atual cstado da populag&o. Por cxcmplo, se apenas as 
duas mcnorcs manchas estivessem ocupadas, a melhor agSo 
scria aumentar a drea de um deles (mancha 2- estrafogia E2). 
Contudo, se apenas a mancha grande mais rcsistentc k extin- 
g&o estivesse ocupada, a op^io dtima incluiria a sua concxSo 
com manchas vizinhas (cstrafogia C5). A melhor dcssas cstra- 
tdgias fixas reduziu cm atd 30% as probabilidades de extingSo 
cm 30 anos. Por outro I ado, as cstratdgias dtimas dependentes 
do cstado, cm que cadeias de diferentes agoes foram modcladas 
ao lottgo de perfodos dc tempo sucessivos, reduziram as probabi- 
lidades dc exting&o cm 50 a 80% cm comparagSo aos modelos 
sem manejo. As trajetdrias dc ccndrio dtimas variaram dc acor- 


N 


f 


(1,4 ha) 


(1,6 ha) 
4 


V 



mancha mais conectajda 


Maior mancha 


Nova mancha (E7) 



o 


- Correctors(C5} 

— Corrector 2. (C2} 

Corrector 3 (com cria;So da mancha E7) 



(5,2 ha) 


Eatrat^g ias: 

Tamanhos relatives das manchas 

Aumentar a mancha 2 (E2) 

5>1>S>4>£>3 

Aumentar a mancha 5 (E5) 


Criar mancha e corredor (E7) 


Corredor 1 (C2) 


Corredor 2 (C5) 

0 0,5 1 km 

i __E_ i 


FIGURA 7.28 Metapopufa^ao do passe- 
riforme southern emu-wren, mostrando 
o tamaiiho e a localizapao das manchas 
de habitat e corredores. Ver texto para 
main res detalhes (segundo Westphal et 
ei. v 2003). 
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do com o esta.do iniciaJ da metapopulapSo c sSIo mostradas na 
Figtira 7.29. 

Esses rcsultados contem uma s£rie dc lipoes para os Lid- 
logos da conscrvaqiio. Primeiro, dccisoes dtimas s£o muito 
dc pen dentes do estado c devem contar com conhecimento 
acerca da ocupaqEio das man eh as e com um bom cn ten di¬ 
me tito das taxas de extinplo e recoloniza^io. Segundo, a 


scqii^ncia dc apocs 6 critica 3 e a idcntificap&o dc uma sc- 
qil£ncia dtima sd pode scr atingida por mcio de uma abor- 
dagem como a modclagem din&mica cstocdstica (Clark e 
Mangel, 2000); seri diffcil chegar a normas prdticas sim¬ 
ples cm sc tratando do manejo de mctapopula^Ses. O mais 
importante 6 que* devido ao fato de os recurs os disponivcis 
para a conserva^o serem limitados, ferramentas como es- 


Linha basics 

(a} Apenas a maior mancha ocupada 





(b) Apenas as duas menores manchas ocupadas 



(c) T&das as manchas ocupadas 

CTiQ — 




(d) Apenas as auas maiores manchas ocupadas 

—► C~ ^ —► CTii" 


l 






Estra:£gias: 

E5: aumente o tamanhoca mancha maior 

EE: aumente o tamanhoda mancha mais 
conectaaa (manor) 

G£: corredor da manclia mais conettada 
para as manchas vizinhas 

C5: corredor da maior mancha atfi 
manchas vizinhas 

E7: orie uma nova mancha e depois a 
aumente 

DN: nao faga na-na, nao esignificativamente 
pior quo nerihuma astraldgia 


F1GURA7.29 Trajetbrias de cenario de 
manejo otimas para dffe rentes configu¬ 
rates iniciais da metapopulagan de 
southern emu-wren, Gada crrculo repre¬ 
sents uma agao. Circulos cofiCentricos 
mostram a execugao repetrda de uma 
estrategia antes da implernentagao da 
estrategia seguinte. Observe que eada 
trajetbria acabacom umaagao lf naofaga 
nada" quando o estado da metapopu Ja¬ 
pan e tal que a ausencra de uma apao 
de manejo nao produz uma pnobabilida- 
de de extingao significativamente pior do 
que qualquer estrategia de agao (s eg un¬ 
do Westphal et aL, £003). 
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sas devcriam nos auxiliar a. faxcr um nso 6timo desses re¬ 
curs os cscassos. 


7.6 Mudan 9 a climatica global e manejo 

Dados os aumentos previstos na con- 
ccntragdo de didxido de carbono e 
outros gases do efeito csmfa na atmos- 
fera, acredita-sc que a temperatura da 
Terra aumentard, atd o ano, 2100 cn- 
tre 1,4 c 5*8 U C cm rclagdo aos nivcis 
observados cm 1990 (IPCC, 2001). Os efeitos de tais aumen¬ 
tos poderdo ser profundos, por mcio do derretimento das ge- 
lciras c calotas polares c do subscqiicnte aumento do nfvcl do 
mar c, acima de tudo, por melo de mudangas de larga-cscala 
no clima global. Alteragoes na temperatura c cm outros aspcc- 
tos do clima provocam uma mudanga no padrao fifsico-qui- 
mico sob re o qua! os nichos das cspdcics estardo sobrepostos 
no fiuturo. Em outras palavras, as unldades de conscrvaqao jd 
estabelccidas para proteger certas espdcics poderdo cstar nos 
locais crrados, e as espdcics atualmentc apropriadas para pro- 
jetos de rcstauragdo podem ndo prosperar mais. AMm disso, 4 
provdvel que cada regiao do mundo csteja sujeita a um novo 
co nj unto de espdeies invasoras, pragas c doengas. 


modelos de 
mudanga climatica 
prev^em urna 
alteragSo no 
padrao geogrifico 
dos fatores 
abidticos... 


7.6.1 Prevendo a disseminagao de doengas e 
outros invasores em um mundo em 
mudanga 


Estamos apenas em um cstdgio prcoo- 
ce das tendon cias ptojetadas cm rcla¬ 
gdo d mudanga climdtica global, mas 
jd cxistem evid£ncias de respostas da 
flora c da fauna. Assim, a prod ug do de brotos (brotamento) e 
a foragdo de uma variedade de pkntas cstd ocorrcndo mais 
ccdo, muitas aves, borbolctas c anfibios cstdo rcprodtmndo 
mais ccdo e mudangas na distribuigdo de cspdcics t£m sido 
dctcctadas tanto cm diregdo aos pdlos quanto cm diregdo a 
altitudes mais elevadas (Walthcr eta!., 2002; Parmesan e Yohe, 
2003). Podcmos esperar mudangas muito mais drdsticas na 
distribuigdo potcncial dc cspdcics nativas e invasoras no pr6- 
ximo sdculo. 


...que refletird em 
novos padrbes de 
risco de invasao 


o case dos 
mosquitos e da 
dengue 


A dengue 4 uma doenga viral po¬ 
tcncial mente fatal limitada hoje aos 
paiscs tropicais c subtropicais onde 
existe o mosquito vetor. Ncnhum 
mosquito atualmcnte cxistcntc na Nova Zclindia parecc ca- 
paz dc ser o vetor doenga. Em todo o mundo, os do is vetores 
mais importantes sdo Aedes aegypd e A. albopictus. Ambos jd 
foram intcrceptados na frontcira da Nova Zcldndia, e o tilti- 
mo, o qual 4 tolerante a condig6es rclativamcnte ffias, invadiu 
reeentemente a Itdlia c a America do Norte. Sc uma popula- 
gdo do mosquito vetor sc estabcleccr, ela precisard dc um uni- 


co viajantc humano que carrcgue o virus para dcscncadcar um 
surto da doenga. Dc "Wet et al. (2001) usararn o conhecimcn- 
to dos nichos fundamentals das duas espdeies de mosquito cm 
suas dreas dc ocorr£neia natural (cm rclagdo d temperatura c d 
precipitagdo) juntamentc com cendrios dc mudanga global para 
prever as dreas com maior risco dc invasdo do vetor e dc csta- 
bclecimcnto da doenga. Sob as condlgocs climdticas atuais, 6 
improvdvel que A. aegypti seja capax de sc cstabclecer cm qual- 
quer parte da Nova Zclindia, c A. albopictus podcria invadir a 
parte nortc da North Island (Figura 7.30a). No cendrio de 
mudanga global mais extreme previsto, a maior parte da Nor¬ 
th Island c uma porgdo da Soutli Island correriam risco de 
invasdo por A. albopictus. Sob o mesmo ccndrio, a drea da 
Grande Auckland, no nortc da North Island, ondc vive uma 
grande proporgdo da populagdo humana, ficaria suscetlvcl d 
invasdo pclo vetor mais eficientc do vfrus, o A. aegypti (Figura 
7.30b). Uma fiscalixagdo dc frontcira vigilante 6 esscncial, com 
maior £nfase nos portos de entrada do nortc, principalmcnte 
Auckland (responsdvcl pela chcgada dc 75% dos passageiros 
dc viagens a^rcas, 74% da carga portudria e 50% da importa- 
gdo dc pneus, os quais fbrnccem a principal rota de transportc 
para as larvas do mosquito) (Hcarndcn et at> 1999). 

A acdcia-cspinhosa {Acacia nibtic 
indica) 4 uma planta leguminosa lc- 0 ^ so jj SS 
nhosa cuja distribuigdo nativa cnglo- acEicias invasoras 
ba parte da Africa c sc estende atd o 
ieste da India. Ela tern invadido muitas partes do mundo, in- 
cluindo a Australia, onde foi introduxida originalmentc para 
fomecer sombra ou forragem ou servir como ornamental. Ela 
sc disseminou amplamentc e hoje 6 considcrada uma praga 
nociva, pois redux a produgio de pastagem e impede a rcu- 
nido dos rebanhos c o acesso i igua. Com base nas condigocs 
dc sua drea dc ocorr£ncia natural, Kritioos e colaboradorcs 
(2003) determinaram o nicho fundamental da esp^cic em rc- 
lagio aos limites dc tolcrincia minimos e miximos c ao 6timo 
em termos de temperatura c umidadc c aos limiares dc estresse 
por frio, cal or, scca c excess o de dgua. Eles, entio, mo delaram 
o potcncial invasor da acdcia cspinliosa sob do is ccndrios de 
mudanga climdtica. Ambos assumiram um aumento de tem¬ 
peratura dc 2°C, juntamentc com um aumento ou um deerds- 
cimo de 10% na precipitagdo, ten do cm vista que hi uma 
considcrdvcl incertcxa sob re os efeitos da mudanga global sobre 
a precipitagdo na Austrdlia (Figura 7.31). A distribuigdo atual 
real da acdcia-cspinhosa estd cspalhada dentro da regido indi- 
cada pclo modclo, mas ela ainda ndo sc disseminou por todas 
as dreas pnevistas. Quando a mudanga climdtica e considera- 
da, sua abrangdneia dc invasdo eventual podcria ser muito 
maior, em particular porque a planta pode ser mais eflcicnte 
cm seu uso da dgua como rcsultado do efeito dc fertilixagdo do 
aumento do didxido de carbono atmosfdrico. Assim, o au¬ 
mento da conccntragdo atmosfdrica podc ter tanto efeitos in- 
diretos, por mcio da mudanga climdtica, quanto efeitos dirc- 
tos sobre o dcsempenho c a distribuigdo das plantas (Volk 
et al.i 2000). Uma maior difusdo daespdeie podcria ser conti- 
da, porque as drvorcs podem ser removidas fisicamcnte c a 
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RGURA 7,30 fvtapas de risco de den¬ 
gue em decorrencia da invasao da Nova 
Zelandia por {a) Aedes aihopictus sob 
(i) condigoes dimaticas atuais e fir) urn 
cenario de mudanga climatica extrema 
em 21D0 ? e (b) A aegypti sob fi) urn 
cen&rio de mudanga climatica extrema 
em (i) 2050 e (ii) 2100 (segundo de Wet 
&t aL, 2001). 


dispersao das semcntes (tins fezes dos animals domdstieos) podc 
ser prevenida* desdc que os animals n&o sc jam transportados 
de maneira indiscriminada. Um components crucial para cen¬ 
ter a invas&o seria um aumento na conscicntizagio ptiblica. em 
relate a essa praga c como controM-Ia (Kriticos etol 2003). 

7.6.2 Manejando especies sob risco de extin$ao 

A temperamra e a umidadc tambdm tem uma forte infln^ncia 
no ciclo de vida das borboletas. Beaumont e Hughes {2002) 
usaram a abordagem aplicada para a aedda-espinhosa para 

prever o efeito da mudanga climdtica 
sobre a distribuig&o de 24 especies de 
borboletas australianas. Mesmo sob 
um conj unto de con diodes modera- 
das a longo prazo {aumento de tem¬ 
pera tura de OjS a 1 3 4 u C attf 2050)* as 


distribuigocs de 13 espdeies seriio reduzidas cm mais de 20%. 
Em maior risco cst&o aquclas, como Hypochtysopshdlyetus, que 
nSo apenas s&o especial is tas cm rclagio ao seu alimento vege¬ 
tal, mas que tamb^m dependent da presenga de formigas para 
uma interagao mutual ista. Os model os sugerem que H. halye - 
tus y a qual d rcstrita a urzais eostciros no ocstc da Australia* 
perderi entre 5S c 39% da drea atual de ocorr&nda que apre- 
senta as condigSes climdticas adequadas. Aldm disso, men os 
de 27% de sua distribuigdo gcogrdftca prevista para o futn- 
ro ocorrem cm looais atualmcnte habitados por cla. Este 
result ado salienta um aspccto gcral para os gestores: csfor- 
gos regionais de conscrvag&o e as atuais unidades de con- 
servagdo podem acabar cm locais imprdprios cm um mun- 
do cm modificagdo. 

Tdlez-Valdds c Ddvila-Aranda (2003) exploraram essa 
questdo em relagdo aos cactos, forma vegetal dominante na 
Rescrva da Biosfcra Tchuacin-Cnicatlin, no Mexico. A partir 
do conhcdmento da base biofisica da distribuiglo das espd 


mudanga climatica 
global: as 
unidades de 
conservagSo 
estarao nos 
lugares certos? 
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cics atuais e assumindo urn de tr£s ccnirios climiticos futu¬ 
res, clcs prcviram as distributes futures das espdeies cm rela¬ 
te k localbagao da reserva. A Tabela 7.10 mostra como a 


FIGURA 7.31 (direita) Distribuigao prevista da acacia-espinhosa na 
Australia com base (a) no dim a atual, fb) em um cenario com urn 
aumento mddio de 2°C na temperatura e um aumento de 10% na 
precipitagao e (c) um aumento de 2°C na temperatura e uma diminui- 
$ao de 10% na precipita^ao. As distribui^oes previstas em (b) e (c) 
tarnbdm assumem uma crescente efici&ncia no uso da agua pel a aca* 
cra-espinhosa devido ao efeito de fertilizagao do aumento no dioxide 
de carbono atmosf^rico (segundo Kriticos et ai, 2003). 

distribute potential das csp&ies se contraiu on expandiu 
cm vinos ccnirios. Com base no ccnirio mais extreme (um 
aumento midio de temperatura dc 2,G°C c uma redugio de 
15% na precipitagio), 6 evidente que mais de metade das es- 
picics que estio atualmcntc rcstritas i reserva poderio scr ex- 
tintas. Hi ainda a previslao de que uma segunda categoria de 
cactos, eujas distributes atuais cstio quasc iguaJmcntc loca- 
lixadas dentro c fora da reserva, teri uma reduglo dc suas dreas 
dc ocorr£ncia de tal forma que suas distributes fieardo quase 
cxclusivamcntc confinadas d reserva. Uma ultima categoria de 
cspdciesj eujas distributors atuais sdo muito mais abrangen- 
tes, tambim sofrerd uma redugio, mas essas cspdcics 3 no futu¬ 
re, ainda podcrio estar distribuidas dentro e fora da reserva. 
No case destes cactos 3 entao, a localizaqdo da reserva parcce 
prover dc forma adequada as ncccssidadcs das alteragocs po- 
tenciais de sua distribute. 

Obscrvamos que o descmpcnlio da borboleta Hypochry- 
sops balyetus ndo depen de apenas de sua prdpria fisiologia e 
comportamcnto, mas tambdm dc uma interagdo mutualista 
com formigas. Alim disso, cnquanto as distributes dos 
tos sdo fondamentalmentc depen dentes de condigoes fifsico- 
quimicas apropriadas, i provivel que das tambim sejant in- 
flucnciadas pela compctigSo por rccursos com outras plantas e 
por suas intcragftes com as cspicies que os utilizam como ali- 
mento. Na segunda segio do livro, cnfocarcmos nossa atengiO’ 
i ecologia das interagocs entre populates. 

Resumo 

Os ecblogos e os gcstorcs ambientais precisam identificar ma- 
neiras efotivas dc aplicar o conhccimento cientffico para lidar 
com a ampla gama de problemas ambientais que enfrenta- 
mos. Neste capituio 3 discutimos aplicaqdes ccoldgicas da teo- 
ria e do conhccimento nos nfveis individual e populadonaL 
Esteio primeiro dc um trio dc capftulosj os outros aborda- 
rio de uma mancira scmclhantc a aplicaqio dos fundamcn- 
tos da ecologia no nfvcl das intcraqoes in teres pccfficas (Ga- 
pftulo 15) e no nivcl das comunidadcs c ecossistcmas (Ca- 
pftulo 22). 

As cstratigias de manejo em gcral sc basciam na habilida- 
dc de prever onde as espicics sc adaptario mclhor* seja no caso 
dc desejarmos rcalizar a revegetagio dc solos contaminados, 
rcstaurar habitats degradados de espicics animais, prever a dis- 
tributo futura dc cspicics invasoras (c, por meio dc medidas 
dc biosseguranga, evitar sua chegada) ou conscrvar es picics 
sob risco dc cxtingSo cm novas unidadcs dc conscrva$io. Dcs- 
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TASELA 7.10 Distributees centra is (km 2 ) potencies de cactos sob as atual s con digoes clrmaticas e sob tres c entries de mudanga 
dimatica, no Mdxico. As espdeies da primeira categoria de cactos estao hoje completamente restritas a Reserve da Brosfera 
TehuacSn-CuicatlSn, de 10.000 km 2 . As da segunda categoria tern Lima distribuigao atual equilibrada dentro e fora da reserva. A distribuigao 
at li a I das espicies da ultima categoria se estende muito aSem dos limites da reserva (segundo Tfillez- 1 Valdes & Davila-Aranda, 2003) 


Categoria 

Clima atual 

-hi,CFG-10% 
precipitagao 

■r^C -10% 
precipitagao 

+2 f CPC -15% 
precipitagao 

Restrita a reserva 

Cephalocereus cofumna-trajani 

138 

27 

0 

0 

Ferocactus flavovsrens 

317 

532 

100 

55 

Mammifiaria huitzilopochtis 

66 

21 

0 

0 

Pacbycereus hoi It anus 

5.130 

1,124 

486 

69 

PoSaskia chende 

175 

67 

0 

0 

Polaskia chichipe 

157 

63 

76 

41 


367 

106 

10 

0 

Distriburgao intermediaria 

Coryphantha pycnantba 

1.367 

2,861 

1.088 

807 

Echinocactus ptatyacanthus f. grandis 

1.285 

1,046 

230 

1.148 

Ferocactus baematacantbus 

340 

1,979 

1.220 

170 

Pacbycereus weberi 

2.709 

3,492 

1.468 

1.012 

Distriburgao ampla 

Coryphantha paltsda 

10.237 

5.867 

3.459 

2.920 

Ferocactus recurves 

3.220 

3.638 

1.651 

151 

Mammilla ria dtxan thocentron 

9.934 

7.126 

5.177 

3.162 

Mammiflaria poiyedra 

10.116 

5.512 

3.473 

2.611 

Mammillaria spbacefata 

3.956 

5.440 

2.803 

2.580 

Neobuxbaumia macrocephala 

2.646 

4.943 

3.378 

1.964 

Neobuxbaumia tetetzo 

2.964 

1.357 

519 

395 

Pacbycereus chrysacantbus 

1.395 

1.929 

872 

382 

Pacbycereus fulviceps 

3.306 

5.405 

2.818 

1.071 


crevcmos como nosso entendimento da tcoria do nicho for- 
nccc a fundamentals^ bisica para muitas ag6cs dc manejo. 

A bionomia dc uma espbeie 6 outra caractcristica bdsica 
quo pode guiar o triatiejo. Ccrtas combinagoes dc caracterfsti- 
cas ccolbgicas ajudarn a determinar oa padrbes vitalicios dc 
fccundidade c sobrevivenda, oa quais, por ana vcz, determi- 
nam a distribuigfm c a abundincia daa cspbcics no espago c no 
tempo, Considcramos o caao dc determinadas caracterfsticas 
(como o tamanho da semente, a taxa dc cresdmento, a longe- 
vidade c a flexibilidade comportamcntal) serem dtcis para oa 
gestorcs prcocupados com a probabilidade dc uma espbeie re- 
preaentar uma parte dc succsso cm um projeto dc rcstaura- 
g&o dc um hdbitat, scr uma exdtica problemitica ou scr uma 
candidata k cxtingSn c„ dessa forma, merecedora dc prioridadc 
dc conscrvagSo. O tamanho corporal sc moatrou um indica- 
dor particularmcntc importante do riaco dc cxtingSo. 

Uma caracterfetica de particular influ£ncia no comporta- 
mento do a indivfduoa, sejam animais ou plantas, 6 sen padrSo 
dc dcslocamcnto e dispersao. O conhccimento do comporta- 
mento migratbrio c do comportamcnto de dispersao cm um 
ambiente fragmentado pode dar suporte a tentativas dc rcs- 
tauraglo dc hdbitats danificados c subbtimos, bem como ao 
plancjamcnto dc unidadca dc conscrvagSo. Albm disso, um 
entendimento detalhado dos padrocs de transmissSo dc espb- 
cics pda agio do ho mem nos permite prever e corner a dissc- 
minagSo de espbeies invasoraa. 


A conservagao de cspbeics sob riaco dc extingao requer um 
entendimento profundo da dinlmica dc pequenas populagdes. 
A tcoria diz que oa biblogos da conservagSb devem cstar aten- 
tos aos problcmas genbticos daa pequenas populates, os quais 
prcciaam acr conaiderados durante a claboragSo de piano a dc 
manejo para a conservagSo. Aa pequenas populagGes tambbm 
s&o sujcitaa a certos riscos dcmogrificos que aumentam sua 
probabilidade dc cxtingSo. Enfocamoa uma abordagem cha- 
mada andlise dc viabilidadc population^ (AVP) - uma deter¬ 
minate daa probabilidadcs de cxting&o que depende do eo- 
nhecimcnto das tab cl as dc vida, das taxas dc aumento popula¬ 
tion aL da competigSo intra-cspccifica^ da depen dbneia da den- 
sidade, daa capacidadcs de suporte c, quando apropriado, da 
cstrutura da metapopulagSo. Uma andlisc cuidadosa das po¬ 
pulates dc determinadas espbeies sob risco pode scr uaada 
para sugcrir abordagens dc manejo que apresentem a maior 
probabilidade dc assegurar sua persistbneia. 

Um dos maiores desafios do futuro para as espbties, os 
ccblogos c os gcstorcs ambientais b a mudanga climdtica glo¬ 
bal. lidamos com a mancira pek qual po demos utilizar o co- 
nhecimcnto sobre a ecologia das espbeies, juntamente com as 
mudangas globais previstas nos padrocs das condigocs fifsico- 
quimicas ao redor do globo tcrrcstrcj para prever c controlar a 
dis seminagiro dc cspdcics transmissoras de doengas c outras 
invasoras e para determinar a iocalizagao apropriada para as 
unidadcs dc conscrvag^o. 





Parte 2 -f4 ^ 

1 nteragoes v s 

t * \ u 

^ f J 

f , ■ 

w Vi 

1 jf 1 

W* i - 

E 1 f V 





INTRODUQAO 

A atividadc dc to do indivlduo muda o ambiente cm que cle 
vivc. Elc podc altcrar as condi^ocs, como quando a transpira^io 
dc uma drvore reffesca a atmosfera, on podc adidonar on sub- 
trair rccursos do ambiente, qnc podcriam ficar disponfvcis a 
outros organismos, como quando uma it vote projcta sombra 
sobre outras plantas abaixo dcla. At dm disso, contudo f os or- 
ganismos intcragem quando os indivfduos influcm na vida dc 
ontros. Nos capftulos seguintes (8 a 15), considcrarcmos di- 
vcrsas intcra^cs cntrc indivfduos dc cspdcies difcrcntcs. Dis- 
tinguimos dnco categorias principals: compcti^o, prcda^io, 
parasitismo, mutualismo c dctritivoria, cmbora, como a maioria 
das categorias biolbgicas, cstas cinco categorias nSo scjam cs- 
caninhos pcrfeitos. 

Em tcrmos muito arnplos, a “competifiao”d uma intera^ao 
cm qnc um organismo consomc um rccurso quc estaria dispo- 
nfvel para o consume dc ontro organismo. Um organ ismo 
priva um ontro e, como conseqMnria, cstc crcsce mais lenta- 
mcnte, tcm mcnos dcsccndentes c corre um risco maior dc 
mortc. Essa priva^o podc ocorrcr cntrc dois mcmbros da 
mcsma cspdcic on cntrc indivfduos dc cspdcies difcrcntcs. No 
Capftnlo 5, foi examinada acompcti^&o frarra-cspecffica e, no 
Capftuio 8 , cstudamos a competi^o m#resped£ca. 

Os Capftulos 9 c 10 slo dcdicados a diversos aspcctos da 
“predagio”* cmbora tcnhamos dcfinido preda^o dc modo 
ample. Agrupamos aquctas situaqdes cm qnc nm organismo 
consomc ontro c o mata (tal como uma coruja predando um 
camundongo) c aquelas cm qnc o consumidor ataca apcnas 
uma parte dc sua pres a, a qua! podc cresccr novamente c pro- 
porcionar uma nova p 01910 cm outra ocasi^o (pastejo). Reu- 
nimos tambdm herbivoria (animais comcndo vegetais) c 
carnivoria (animais comcndo animais). No Capituio 9, trata- 
mos da natures da preda^io, isto d, o qnc acontece com o 
predador c com a presa, dedicando aten^So especial i 
licrbivoria, devido ils sutilcsas qnc caractcri^am a resposta dc 
uma planta ao ataqnc. Discntimos tambdm o comportamcnto 
dos prcdadorcs. No Capftnlo 10, examinamos as “consequdn- 


cias do consnmo” cm tcrmos da din4mica dc populates do 
predador c da presa. Essa d a parte da ccologia quc tcm a maior 
reicvincia para os qnc sc dcdicam ao manejo dc rccursos 
naturals: a eficidncia da cxplora^o (seja dc peixes, baieias, 
pastagens ou pradarias) c os controles bioldgico c qufmico 
dc pragas c ervas daninlias - temas dc quc nos ocupamos no 
Capftnlo 15. 

A maioria dos proccssos estudados ncsta parte envoi vc in- 
tcragocs genufnas cntrc organismos dc cspdcies difcrcntcs. 
Entretanto, quando organismos mortos (ou partes mortas dc 
organismos) sSo consumidos - deeomposi^So e detritivoria - 
a rela^Lo d mnito mais unilateral. Contudo, como conformc 
dcscrcvemos no Capftnlo 11 , esses proccssos incorporate com- 
pcti^Io, parasitismo, preda^io c mutualismo: microcosmos dc 
to dos os principals processes ccolbgicos (cxccto a fbtossfntcse). 

O Capftnlo 12, “Parasitismo e Docn^i”, aborda um tema 
quc, no passado, foi muitas voces ncgligcnciado pclos codlogos 
— e pclos textos dc ccologia c no entanto mais da metade 
das cspdcies conhccidas pcrtcncc & catcgoria dos parasites. O 
prdprio parasitismo apresenta limites impredsos, particular- 
mente ondc cle sc funde com predate. Pordm, enquanto nm 
predador cm gcral consomc uma parte ou todo o corpo dc 
muitas presas individuals, nm parasito normalmcntc obtdm 
sens rccursos dc um on dc poucos hospcdciros c (como mui- 
tos prcdadorcs pastadorcs) raramente mata sen hospcdciro ime- 
diatamente, sc d quc cliega a matd-lo. 

Enquanto os capftulos iniciais dcsta parte sc dcdicam 
ampiamente ao conflito cntrc cspdcies, o Capftulo 13 trata 
das intera^ 6 cs mutualistas, nas quais ambos os organismos 
experimentam um beneffeio Ifquido. Contudo, conformc vc- 
remos, um conflito muitas vczes localiia-sc igualmcntc no ccrnc 
das intcrafoes mutualistas: cad a participant cxplorando o 
ontro, dc modo que o beneffeio liquid# aparcce somente por- 
que, dc forma gcral, os ganhos snperam as perdas. Tal como o 
parasitismo, a ccologia do mutualismo frequentemente tcm 
sido dcsconsidcrada. Entretanto, mais uma vest essa ncgligdn- 
cia d injustificada: a maior parte da biomassa do mnndo d 
composta por mutualistas. 
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Os ccblogos ftequcntcmcntc tem rcsumido as intcragScs 
entrc organ ismos utilizando urn cbdigo simples que represen- 
ta cada um dos partiripantes da interag&c por meio dos sinais 
£ V\ on “0 M , depen dendo de como elc £ afetado pda inte¬ 
ragio. Assim, uma intcragio predador-presa (incluindo uma 
interagio hcrbfvoro-planta)* cm que o predador sc benefida e 
a presa t* prejudicada, £ simbolizada por + ca intcragio 
parasito-hospedciro £ tamb^m daramentc + Outro caso daro 
£ o mutualismo, que, de modo gcral* £ + +; se os organismos 
n&o apresentam qualqucr tipo de inter agio, podemos simbo- 
lizar por 0 0 (situagio is vezes chamada de “neutralismo”). A 
detritivoria devc ser simbolizada por + 0, pois o detridvoro sc 
beneficia, enquanto o seu alimento (ji morto) n&o £ afetado. 
O termo gcral aplieado is intetagdes 6 “comensalismo”, mas 
paradoxalmcnte elc nio costuma ser usado para os detritfvoros. 
Em ycz disso, esse termo 6 reservado para aqudes casos, aflns 
ao parasitismo* cm qnc um organism o (o “hospedciro”) for- 
necc recurs os ou um abrigo para outro organ is mo, sem so¬ 
fter efeitos prejudicial pcrcepdvcis. A competigio £ gcral- 

mente descrita como uma interagio-* mas mnitas vezes 

6 imposslvei demonstrar qne ambos os organismos s£o pre- 
judicados. Tais intcragdes assinuftrieas podem, entio* apro- 
ximar-se de uma classificagio - 0, cm gcral referida como 
“amcnsalismoT Os casos verdadciros de amensalismo po- 
dem ocorrcr quando um organismo provoca efeitos preju- 


diciais (p. ex.* uma toxina)* cstando presente ou n&o o or¬ 
ganismo potencialmcntc afetado. 

Embora os capltulos iniciais desta parte tratem isolada- 
mente dessas diversas interagSes, os membros de uma popula- 
g&o cstlo sujeitos simultaneamcnte a muitas delas, com fre- 
qii£ncia de todos os tipos imaginivcis. Assim* a abund&ncia 
de uma populagio 6 determinada por sua gama de intcragdes 
(c, na verdade, condigdes ambientais e disponibilidade de rc¬ 
cursos)* todas atuando de comum acordo. Portanto, as tenta- 
tivas para comprcender as variagoes cm abund&ncia deman- 
dam uma pcrspcctiva de espectro igualmente amplo. Adota- 
mos cssa abordagem no Capftuio 14. 

FinalmentCj no Capftuio 15 sio discutidas as aplicagocs 
dos prindpios dcsenvolvidos nos capftulos preccdcntes* tendo 
como enfoques o controle de pragas c o manejo de rccursos 
naturals. Quanto ao primeiro, a cspdeic-praga £ um compcti- 
dor ou um predador da espdeie descjivcl (p. ex.* plantas de 
lavoura), e so mos pred adores das nossas prdprias pragas ou 
manipulamos seus pre dado res naturais cm nosso bcneficio 
(controle bioldgico). Com o tiltimo* mais uma vez so mos 
pre dad ores de rccursos naturais vivos (irvorcs explordvcis 
cm uma florcsta, peixes no mar)* mas o nosso desafio £ es- 
tabelccer uma relagio estivcl e sustentive! com a presa, ga- 
rantindo postcriorcs exploragdes satisfatdrias para as gera- 
gocs seguintes. 


Capitulo 8 

Competigao Interespecffica 




A 


M 


8.1 Introduce) 

A ess£ncia da compctigSo interespedfica 6 quc os indivfduos 
de uma csp^cic s off cm redugao cm fecundidadc, crcscimcnto 
ou sobrcviv£ncia como rcsultado da exploragao dc recurs os ou 
intcrfer£ncia dc indivfduos dc uma outra esptfoie. Essa com- 
petigao provavclmentc afeta a din&mica dc populates das cs- 
pefoics compctidoras, c a din&mica, por sua vcz, podc influen- 
ciar as distributes das cspdcics e sua evolugao. Natural mcn- 
te, a evolugio, por sua vcz, podc influcnciar as distribuigocs c 
dinimicas das csp^dcs. Neste capftulo, cnfocamos os efeitos 
da competiglio sobre as populates dc cspMcs, enquanto o 
Capitulo 19 examiua o papcl da competigao interespedfica {jun- 
tamente com a predagiio c o parasitismo) na cstruturag&o de co- 
munidadcs cooldgicas. Exist cm diversos re mas introduzidos nes- 
te capitulo quc sac abordados c discutidos dc modo rnais profun- 
do no Capftulo 20. Os do is capftulos devem scr lidos juntos para 
uma oobertura complcta da competiglio interespedfica. 


8.2 Alguns exemplos de competipao 
interespecffica 


Existem muitos cstudos sobre compe- 
tigSo interespecffica entre espddes de 
todos os tipos. Inicialmcntc, cscolhe- 
mos seisj para ilustrar muitas id^ias importantes. 


uma diversidade 
de exemplos de 
competigao,.. 


8.2.1 Competigao entre peixes salmonfdeos 


... entre peixes 
salmonideos,.., 


Salvelinus malma (Dolly'Vardcn) c S. ku~ 
comaenis {white-spotted) sao peixes da 
famflia Salmonidac morfoiogicamentc 
similarcs e intimamentc relacionados. As duas espddes sSo en- 
contradas juntas cm muitos riachos cm Hokkaido Island, no Ja- 
p&o, mas S. malma 6 distribufda cm altitudes mais elevadas (mais 
distantc, a montantc) do quc S. kucumaenis, com uma zona de 


sobreposig&o cm altitudes intermedidrias. Em riachos ondc uma 
specie nHo cstd presente, a outra expande scus limites, indicando 
quc a distribuigSo podc scr mantida por competigao (isto e, cada 
espdeie sofre e, portanto, 6 cxclufda de certos iocais, na presenga 
de outras espdeies). A temperatura da dgua, um fator abidtioo 
com conseqticncias profundas na ccologia de peixes (jd discutida 
na Scgdo 2.4.4), aumenta a jus ante. 

Por mcio de experimentos cm riachos artificials, Taniguchi 
c Nakano (2000) demonstraram quc, quando cada cspddc foi 
testada isoladamente, as temperaturas mais elevadas causaram um 
aumento nos encontros agrcssivos. Porc-m, cste efeito foi inverti- 
do para S. malma quando na presenga dc S. leucomaenis (Figura 
8.1a). Como reflexo disso, indivfduos dc S. malma foram impc- 
didos de ocupar posigoes favorivcis no forrageio quando indivf- 
duos dc S. kucomaems estavam presentes e tiveram taxas mais 
baixas de crcscimcnto e menor probabilidade de sobrcwvencia. 

Assim, os experimentos aptiiam d idda dc quc S. malma 
c S. leucomaenis compctem: uma cspdcic, ao men os, sofre di- 
retamente pela presenga da outra. Elas cocxistcm no mesmo 
rio, mas cm uma cscaia mais dctalhada suas distributes se 
sobrepOem muito pouco. Espccificamcntc, S. kucomaems pa- 
rccc climinar e cxcluir 5. malma dos locais a jusante. A razdo 
dcsse limitc superior de 5. kucomaems permancce dcsconheci- 
da, i medida que cl a nao sofre pela presenga dc S. malma cm 
temperaturas mais baixas. 


8.2.2 Competigao entre cracas 


entre cracas... 


O segundo cstudo diz respeito a duas 
especics de cracas na Escdcia: Chtha- 
malus stellatus e Balanus balanoides (Figura 8.2) (Connell, 
196l). Essas espdcics frequentemente sSo cncontradas juntas, 
nos mesmos cost&es rochosos adinticos do norocstc da Euro- 
pa. Contudo, os adultos de C. stellatus cm gcral ocorrem cm 
uma zona entre-mards acima da dos adultos dc B. balamides y 
embora os jovens dc C. stellatus sc estabeiegam cm grande 
niimero na zona de B. balanoides. Na tentativa de compreen- 
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FIGURA 8.1 (a) Frequence de enoontros 
agressivos iniciados per individuos de cada 
especie de peixe, durante um experimento 
de 72 dias em canais de riachos artificial 
com duas replicas de 50 indivfduos de Sat- 
velirtus malma) ou 50 indivfduos de S (&u- 
coma&nis, sozinhos (afopatrfa) ou 25 indivf¬ 
duos de cada esp^cie juntos (simpatriaK (b) 
Frequence de forrageio, (c) Taxa de cresd- 
nnento especffico em comprimento. As letras 
diferentes indicam que as mddias sao signi- 
ficativamente diferentes entre si (de Tanigu- 
chi e NakanOj 2000). 


der css a zonag&o, Connell monitorou a sobrevivSncia dc C. 
stellatus j ovens na zona dc B. balamides. Durante um ana, cic 
realizou ccnsos succssivos dc individuos mapeados c 3 mals 
important^ cm aiguns locais gar anti u que j ovens dc C stella¬ 
tus cstabclccidos na zona de B. balamides sc mantiveram li- 
vres dc oontato com individuos dcsta cspdcic. Ao contririo do 
padrSo normal, tais indivfduos sobreviveram bem^ indepen- 
dentemente do nfvcl entre-inarms. Assim^ a causa normal da 
mortalidade dc j ovens dc C. stellatus aparentcmcnte nio foi o 
aumento dos tempos dc submers^o das zonas mais baixas, mas 
a comped gao dc B. balamides nesses locais. A obscrvag&o di- 
reta confirmou que B. balamides reduziu, suplantou ou sub- 
jugou C. steHatus t c a mortalidade mais alta desta ocorrcu du¬ 


rante as estagocs dc crescimcnto mais rdpido de B. balamides. 
Alcm disso, os poucos individuos de C. stellatus que sobrevive¬ 
ram um ano no adensamento dc B. balanoides cram muito me- 
nores do que os que nao sc submeteram a cssa situagao. Uma vez 
que as cracas produziram monos dcscendcntes, ficou evidente que 
a compcti^LO intercspedfica tambdm reduziu a fecundidadc. 

Portanto, B. balamides e C stellatus competcm. Essas 
esp&ies cocxistcm no mesmo costiOj mas como os peixes da 
segSo anterior, cm uma eseala mais detalhada suas distribuigocs 
sc sob repo cm pouco. B. balamides reduz c exclui C. stellatus 
das zonas inferiorcs; contudo, C. stellatus podc sobreviver nas 
zonas superiorcs, onde B. balamides nao tem css a capacidade, 
devido a sua comparative sensibilidade a dcssecaglo. 
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FIGURA 8.2 Distribuiqao entre-rnares de 
adultos e de larvas rec^m-estabelecidas de 
Bafanus batanoides e Chthamalus stallatus , 
com uma representa^ao diagram^tica dos 
efeitos relatives da dessecagao e da com- 
petrgao. As zones sao rndicadas a esquer- 
da; NMPV (nivel m^dio de preamar, mare 
vrva) ate NMBV (nivel medio de baixa-mar, 
mare viva); MMR = nivel mddio de mar£; N - 
mard morta (segundo Connell, 1961). 


8.2.3 Competigao entre galios (Galium spp.) 


entre gdlies s , 


A. G. Tanslcy, um dos mais famosos 
“fundadorcs” da ecologia vegetal, estu- 
dou a compcti^ao entre duas espedes de gdlio (Tansley, 1917). 
Galium henynicum 6 umi espddc que crcscc naturalmentc cm 
solos acidos da GiU-Bretanha, enquanto G. pumilum £ limitada a 
solos mais caicarios. Tansley vcrificou que quando cultivava as 
esp^cies separadamente, ambas podiam crcsecr tanto em solo ici- 
do de um local de G. henynicum quanto cm solo ealedrio de um 
local de G. pumilum. Per cm, sc cram cultivadas juntas, apenas G. 
hertynicum crcscia satisfatoriamente cm solo ad do e somente G. 
pumilum crcscia satisfatoriamente cm solo ealedrio. Portanto, 
quando crcscem juntas, as duas cspecks competcm, c uma espd- 
cie ganha, enquanto a outra fica tio dcsfavorccida que C cxduida 
competitivamcntc do local. O rcsultado depende do Mbitat em 
que ocorrc a compctiqdo. 


8.2.4 Competigao entre especies de 
Paramecium 

O quarto cxcmplo vcm do trabadio 

de Paramecium, ... clissico do grande ecdlogo msso G. F. 

Cause, que cstudou a compctigdo em 
experimentos dc laboratbrio, utilizando tr£s espdcics do pro- 
tozodrio Paramecium (Cause, 1934, 1935). Todas as tr£s espd- 
cics crcsciam bem isoladamcnte, alcangando capacidadcs de 
suporte estdveis cm tub os com um mcio Ifquido. Nesses tu- 
bos, o Paramecium consumia cclulas bactcrianas ou dc lcved Li¬ 


ras, que, por sua vez, viviam cm farinha dc a vela renovada 
rcgularmcnte (Figura 8.3a). 

Quando Cause cultivou P. aurelia e P. caudatum juntas, P. 
caudatum foi reduzida atC o ponto dc extin^ao, fkando apenas P. 
aurelia (Figura 8.3b). P. caudatum normalmcnte nSo tcria clicga- 
do a morrer tao ripido como acontceeu, mas o procedimcnto 
experimental dc Cause envolveu a rcmoqao diaria dc 10% da 
cultura c de animais. Assim, P. aurelia foi bcm-sucedida na com- 
pctiqao, porque, perto do ponto cm que o tamanho de sua popu¬ 
late sc estabilizava, cla seguia aumentando cm 10% por dia (e 
podia se opor k mortalidadc imposta), enquanto P. caudatum au- 
mentava apenas cercadc 1,5% ao dia (Williamson, 1972). 

Ao contrdrio, quando P. caudatum e P. hursaria foram culti¬ 
vadas juntas, nenhuma dclas sofreu um deelfhio at £ a extin^o - 
das coexistiram. Pordm, suas densidadcs estdveis foram muito 
mais baixas do que quando crcsceram isoladamcnte (Figura 8.3c), 
indicando que clas cstavam em competi^o (isto 6, elas “sofre- 
ram ). Contudo, uma observant o mais dctalhada revelou que, 
embora vivessem juntas no mesmo tubo, clas cstavam espacial- 
mente separadas, como os peixes dc Taniguchi e Nakano c as 
cracas de Connell. P. caudatum tendia a alimentar-sc das bacte¬ 
ria suspensas no mcio, enquanto P. burtaria se concentrava nas 
cdlulas dc levcdura do fundo dos tubos. 


8.2.5 Coexisfencia entre aves 


entre aves.... 


Os ornitologistas sabem que cspMcs 
dc aves intimamente relacionadas com 
frcqikncia cocxistem no mesmo hibitat. Cinco especies dc 
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FIGURA 8.3 Competi^ao de Paramecium, (a) P aurelia, P. caudatum e P. bursaria estabelecem populates quando cultivadas separadamente em 
rmeio de cultura. (b) No mesmo meio de cultura, P. aurelia provoca a extin^ao de P caudatum. (c) No mesmo meio de cultura, P. caudatum e P. 
bursaria coexistent, embora com densidades mais baixas do que as apresentadas separadamente (segundo Clapham, 1973; de Gause, 1934). 


chapins (Parus) f por cxcmplo, ocorrem juntas cm fiorestas de 
latifoliadas inglcsas: chapim-a^ul (P. caeruleus), o chapim-rcal 
(. P . major) , P. pidustris y chapim-do-salgueiro (P. montanus) e 
chapim-carv&o (P. ater). To das estas cspdcics possuem bicos 
curios c procuram alimento principal mcntc cm follias e ga¬ 
llics, mas is votes no solo; todas sc aiimcntam dc insctos ao 
longo do ano, bcm como de scmcntcs no invernoj e todas 
nidificam em cavidades, geralmentc dc drvorcs. No cntanto, 
quanto mais cxaminarmos os dctalhcs da ccologia dessas cspd 
cies cocxistentcs, mais provavclmcntc cncontrarcmos difcren- 
gas ecoldgicas - por excmplo, no local cxato onde se alimen- 
tarn dentro das drvores, no tamanlio do inscto-prcsa e na du- 
reza das scmcntcs quc consomcm. A dcspcito dc suas seme- 
lhangas, podemos ser tentados a conduit quc as espdeies de 
chapim competcm um pouco, mas cocxistcm devido k inges¬ 
ted dc tccursos diferentes dc manciras bastantc patccidas. Con- 
tudo, uma abordagem com rigor cientfflco, para determinar o 
papel da compcti^ao cm curso, requer a rctirada dc uma ou 
mais espifoies competidoras c o monitoramento das respostas 
das quc pcrmaneccram. Martin c Martin (2001) fkcram exa- 
tamente is so cm um estudo com duas espdcics muito simila- 
res: as aves canoras Vermivora celata e V. virgimae, cujos terri- 
tdrios dc rcproduqSo se sobrepocm na rcgi&o central do Arizo¬ 
na. Em parcelas com a presenqa dc apenas uma das csptfoics, V. 
celata e V. Virginia? emplumaram entre 78 e 129% mais filho- 
tes por ninlio, rcspcctivamcnte. Esse dcscmpcnlio mclhor foi 
devido ao maior accsso aos locais preferidos para nidificagSo e 
ao conscqiicnte decfoscimo de perdas dc filhotes por preda¬ 


g&o. No caso de V. Virginia> a taxa de alimcntagSo tamb^m 
aumentou em parcelas das quais a outra esptfoie fora rctirada 
(Figura 8.4). 

8.2.6 Competigao entre diatomaceas 

O liltimo cxemplo procedc dc uma 
pesquisa de laboratdrio com duas cs- 
pecks de diatomdeeas dc dgua docc: :1 atDm ^ ceas 

Asterionella form ora c Synedra ulna 
(Tilman et at ., 1981). Essas duas csp^cics ncccssitam dc 
silicato para construir suas parcdcs cclularcs. Esse experi- 
mento foi incomum, pois, ao mesmo tempo cm quc for am 
monitoradas as densidadcs populacionais, rcalkou-sc o rc- 
gistro do impacto das cspdeics sobre o scu rccurso limitan- 
tc (o silicato). Quando uma cspecie era cultivada isoiada- 
mentc, cm um meio dc cultura ao qual cram adi cion ados 
rccursos dc forma contfnua, se alcangava uma capacidade 
de suportc cstdvel, mantcndo-sc o silicato cm uma concern 
tragdo baixa constante (Figura 8.5a, b). Contudo, ao ex- 
plorar este rccurso, 5. ulna redictiu a concentragao de sili¬ 
cato at^ um nfvel mais baixo do quc o provocado por A. 
formosa. Em conseqii^ncia, quando as duas cspdcics for am 
cultivadas juntas, S. ulna mantevc a conccntragdo a um nf¬ 
vel demasiado baixo para a sobrcviv£ncia e a reprodugio dc 
A. formosa. Portanto, S. ulna cxcluiu compctitivamcntc A. 
formosa de culturas mistas (Figura 8.5c). 
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8.3 Avaliagao: algumas caractensticas 
gerais da competi$ao interespecifica 

8.3.1 Esclarecendo aspectos ecologicos e 
evolutivos da competigao 

Os excmplos antcriorcs mostram que os indivfduos dc 
cspddcs difcrentes podcm competir, o quc rdo 6 surprecnden- 
tc. Os experimmtos dc campo com cracas c esp^cics dc Vermi- 
pora tamb^m mostram que cspdcies difcrentes compctcm na 
naturcia (isto 6 t houve uma redu^io inrcrcspcdfica mensurd- 
vcl da abundincia e/ou focundidadc c/ou sobreviv^ncia). Aldm 
dissoj parccc que as cspdcics competidoras podcm cxcluii>se 
mutuamctitc dc dctcrminados hibitatSj dc modo que nSo coe- 
xistarn (como com os gdlios* as diatomiceas e o primciro par 
dc esp^cics dc Paramecium), ou podcm coexist!^ taJvet utili- 
zando o hibitat dc uma mancira um pouco diferente (p. ex., as 
cracas c o segundo par dc espdeies dc Paramecium ). 

Todavia, o que acontece com os chapins cocxistcntcs? 
Ccrtamcntc as cinco espAdes dc aves coexistent c utilizam o 
lidbitat dc um mode um pouco distinto. PorAn, isso tem at- 
guma relate com a compcti^do? £ possivci quc sim. Pode ser 
quc as cinco csp^cics dc chapim coexistam como rcsultado dc 
respostas evolutivas i competi^o intercspecffica. Isso requer 



FJGURA S.4 Diferenga porcentual nas tax as de alirnentagao (m£- 
dra ± EP) de Vermivora celata e V. virginiaa, em pa roe las em que 
uma das especies for retirada experimentalmente. As taxas de ali* 
mentagao (visitas ao ninho com alimento, por hora) foram medfdas 
durante o pen'odo de incubagao (taxas de machos se alimentando 
e de f§meas incubando no ninho) e durante o perlodo de nidifica- 
qao (taxas combinadas de alimenta^ao e nidifica^ao dos dois pro- 
genitores), Os valores Pprovem dos testes-tda hipotese segundo 
a qual cada especie teve taxas de alimentagao mars altas nas par- 
celas em que a outra especie fora retirada, Esta hipotese foi confir- 
mada para V. virginiae, mas nao para V. celata (segundo Martin e 
Martin, 2001). 


(a) A. formosa sozinha 



(b) 3, ulna sozlnha 
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FIGURA 8.5 Competigao entre diatomS- 
ceas. (a) Quando cultivada isoladamente 
em um meio de cultura, Asterionefia for- 
mosa estabelece uma poputagao estavel 
e mantdm o recurso, o silicato, em um nf- 
vel baixo constante. (b) Para Synedra ulna 
cultivada sozinha, observa-se o mesmo, 
mas o silreato § mantrdo em um nfvel mais 
baixo. (c) Quando cultivadas juntas, em 
duas rdplicas, S. ulna leva A. formosa & 
extin gao (segundo Tllman et ai f 1981). 
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co&xist&ncia de 
competidores ou o 
“fantasma da 

co m petit o 

passada ,, ? J ,. 


uma explicate mais cxtcnsa. Como ]£ vimos, quando duas 
esp<feics compctem, os indivfduos de uma ou dc ambas po¬ 
dcm softer reduces dc fecundidadc e/ou sobrcviv£ncia. Os 
indivfduos mais ajustados dc cada cspdcic podcm scr aquelcs 
quc (cm tcrmos relatives) cscapam da competi^lo porque uti- 
lizam o hdbitat dc modo difcrctitc do quo fazem os indivfduos 
da outra csp^cic. A selc^o natural favorcccrd, entio, tais indi¬ 
vfduos, c, por fim, a populate podc scr constitufda inteira- 
mente por cles. As duas cspdcics evoloirSo, toman do sc mais 
diferentes entre si do quc cram antcriormcnte; cl as compcti- 
r5o men os e, assim, terSo mais probabilidade dc cocxistir. 

A dificuldadc de uma explicate 
dessc tipo para os chapins 6 quc nlo 
existent provas. Prccisamos ter cautc- 
la ao examinar a expressdo dc Connell 
(1981), quc invocou dc modo tlo erf- 
tico o “fantasma da competigdo pas- 
sada”, pois ndo podemos retroccdcr no tempo para comprovar 
se as cspdcics alguma vcz compctiram mais do quc atuafmen- 
tc. Uma interpretagdo plausfvcl 6 que, no eurso dc sua c volu¬ 
te, uma cspdcic tenha respondido & selc^do natural de ma- 
ncira distinta, mas intciramcnte indcpcndcntc. Tratam-se de 
cspdcics diferentes que possuem caraeterfsticas distintas. Po- 
rdm, das nSo compctem nem nunca compctiram; das apenas 
silo diferentes. Se tudo is so fosse verdadeiro, a coexisfencia 
dos chapins ndo teria nada a ver com compcti^o. Mais uma 
vez alternativamentc, pode scr quc no passado a compedte 
tenha diminado vdrias outras espdeies, deixando para trds ape¬ 
nas aqudas que slo diferentes na sua utilizato do hdbitat: 
podemos ainda ver a mlio do “fantasma da compcti^o passa- 
da”, mas atuando como uma for^a ccoldgica (climinando cs- 
pdcics) e ndo como uma for^a evolutiva (modificando-as). 

Portanto, o cstudo dos chapins c as dificuldadcs quc dele 
derivam ilustram do is pontos gcrais importantes. O primeiro 
6 quc devemos dedicar uma atcn^Io especial, c separada, aos 
efeitos ecoldgicos e evolutivos da competi^o intcrcspccffica. 
Os efeitos ccoldgicos, dc mancira gcral, consistem na possibi- 
lidade dc diminado de cspdcics dc um Mbitat por compcti- 
to dc indivfduos de outras cspdcics ou, se as cspdcics compe- 
tidoras cocxlstcm, que os indivfduos dc uma dclas ao mcnos 
sofram reduces dc sobreviv^ncia e/ou fecundidadc. Os efei¬ 
tos evolutivos significant que as cspdcics diferem entre si mais 
do que fariam por outros motives e, portanto, com pete m 
mcnos (ver Se^o 8.9). 

O segundo ponto, contudo, d 
quc cxistcm profun das dificuldadcs 
para invocar a competite como uma 
explicate para os padrdes observados 
e espccialmcnte invocd-la como uma explicate evolutiva. 
Como vimos com as espdcics de Vermivora , uma manipulate 
experimental (p.cx., a eliminate de uma ou mais cspdcics) 
podc indicar a present^ dc competite no presente, sc cla pro¬ 
ve car um aumento da fecundidadc, da sobreviv£ncia ou da 
abunddneia da espdeie reman csccntc. To da via, os rcsultados 
negatives scriam igualmcntc compatfvcis com a eliminate 


dc espdeies por competite no passado, com a evitate cvolu- 
tiva dc competite no passado e com a evolute independen- 
te dc espifeies Mo-competidoms. Dc fato, para muitos con- 
juntos de dados, nao hd mdtodos fdeeis ou concordantcs que 
permitam fazer distinto entre essas explicates (ver CapftuJo 
19). Assim, no rcstantc destc capftulo (e no Capftulo 19), 
quando examinarmos os efeitos ecoldgicos c espccialmcnte os 
efeitos evolutivos da compedqdo, prccisamos ser mais cautclo- 
sos do quc de costume. 


8.3.2 Competigao de exploragao, competigao 
de interferencia e alelopatia 


interferencia e 


alelopatia 


Por ora, contudo, que outras caractc- 
rfsticas gcrais emergent dc nossos expiDuiyiio' 
cxcmplos? Como com a compctito 
intra-cspecffica, pode-se cstabclecer uma distingdo bdsica en¬ 
tre compedinterferencia c compctit^ dc cxploragdo 
(embora em uma unica interato possam ser cncontrados clc- 
mentos dc arnbas) (ver Segdo 5.1.1). Na explorato, os indivf¬ 
duos intcragem entre si indiretamente, respondendo a um nf- 
vel dc recursos que foi reduzido pela atividadc dos compcti- 
dores. O trabalho sob re diatomdccas proporciona um exem- 
plo claro disso. As cracas dc Connell, ao contririo, forncccm 
um excmplo claro dc compctigdo dc interferencia. B. bahtnoi- 
dtSs cm particular, interferiu dircta e fisicamente na ocupagdo 
por C. stellatus do espaqo limitado no substrato rochoso. 

A interferencia, por outro lado, 
nem sempre acontccc de mancira tdo 
dir eta. Entre as piantas, frcqiicntcmcntc sc diz que a interfe¬ 
rencia ocorrc por mcio da produce c liberate no ambiente 
dc substincias qufmicas tdxicas para outras cspecics, mas ndo 
para os produtorcs (o quc sc conliece como alelopatia). Ndo 
hi diivida de quc as substincias qufmicas com tais proprieda- 
dcs podcm ser extrafdas dc piantas, mas 6 diffeii estabelcccr 
um papcl para cl as na natureza ou que clas cvoiufram por cau¬ 
sa dos scus efeitos alelopiticos. Por excmplo, extratos de mais 
dc 100 ervas daninlias comuns foram registrados como tendo 
potcncial alelopdtico contra piantas de lavoura (Foy c Inder- 
jit, 2001), mas os estudos gcralmente envolveram bioensaios 
laboratoriais nio-naturais, cm vcz dc experiments dc campo 
realistas. Dc uma mancira scmclliantc, Vandermccst e colab o- 
radores (2002) mostraram no laboratdrio quc um extrato de 
foihas da castanheira americana (Castanea dentate) impediu a 
germinate de sementes de uma esp&ic dc azafda {Rhododen¬ 
dron maximum). A castanheira americana era uma das drvorcs 
mais comuns da floresta decidua no leste dos EUA, ate scr 
devastada pela praga da castanheira {Cryphonectriaparasitica). 
Vandermeest e colaboradores conclufram quc a expansio dc 
populates de azaldia durante o sdculo XX podc ter sido devi- 
da tanto i ocssate da indu£ncia alelopdtica da castanheira quan¬ 
to i invas&o dc clareiras (mais oomumente citada) apds a ate da 
praga, da derrubada cm larga eseala e do fogo. No entanto, sua 
hipdtcsc nio podc ser testada Entre os girinos dc cspedcs com- 
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pcridoras* igualmcnte ccrtos produtos inibidores transportados 
pck dgua tfcm sido impiicados oomo um mcio dc interfctbncia 
(talvez o caso mais cstivel scja o dc um alga prodimda nas fezes 
dc uma ra oommn f Rana temporaria\ 3 que inibc o sapo aranzciro 
| Bufh calamita] Bccbce* 1991; Griffiths et ai, 19931), mas aqui 
mais uma vcz nio estd data sua importdncia na natures. (Pc- 
tranka, 1989). Naturalmcntc* a produgdo* por fungos c baetbrias* 
dc substlncias quimicas que inibem o crcscimcnto dc microrga- 
nismos potencialmentc compctidores b muito rcconhecida - c 
cxplorada na sclcgdo c produgao dc an rib i 6 ri cos. 

8.3.3 Compefigoes simetrica e assimetrica 

A competigilo intercspecffica (como a 
eompctigdo intra-cspccffica) if muitas 
vczes aJtamcntc assimbtrica - as con- 
scqubncias com frcqiibncia ndo s3o as 
mesmas para ambas as cspbcics. No 
caso das cracas dc Connell, por excmplo* 3. balanoides cxcluiu 
C. stcllatus da sua zona dc sobreposigdo potential* mas o efeito 
dc C. stdlatus sobre B. balanoides foi insign ificante: B. bala- 
noides ficou limitada pcla sua prbpria scnsibilidadc d desseca- 
gao. Uma situate andloga b proporcionada por duas espbeies 
dc taboa cm cliarcos dc Michigan; Typha latifolia ocorrc prin¬ 
cipal mente cm dguas mais rasas* cn quanto I", angustifolia ocor- 
rem cm dguas mais profun das. Quando eultivadas juntas (cm 
simpatria) cm lagos artificials, as duas espbeies refletem suas 
distributes naturals, com T. latifolia ocupando principalmcn- 
tc zonas cm profun didade entre 0 e 60 cm abaixo da superfi- 
cic da dgua c T. angustifolia principal mente entre 60 c 90 cm 
(Grace e Wetzel* 1998). Quando crcsccm isoladamente (alo- 
patria)* a distribute dc T. angustifilia dcsloca-sc marcada- 
mente para dguas mais rasas. T. latifolia , ao contririo* mostra 
apenas dcslocamcnto pequeno para profundidades maiorcs na 
ausbneia dc competi^o intcrcspcdfica. 

De um ponto dc vista mais amplo* parccc que os casos 
altamentc assimbtrieos dc competigdo intcrcspcdfica (cm que 
uma esptfeie b pouco afetada) cm gcral sdo mais numcrosos do 
que os casos simbtricos (p. ex.* Keddy c Shipley, 1989). Con- 
tudo* o ponto mais importante b que existe um continuum 
que vai desdc os casos dc competi^o perfeitamente simbtrica 
atb os casos de compctiqlo fortemente bastantc assimbtrica. A 
competiiydo assimetrica re suita da capacidadc difcrcncial dc 
espbeies cm ocupar posigocs mais altas cm uma hicrarquia com- 
petitiva. Em plantas, por cxcmplo* isso podc rcsultar dc dife- 
rengas cm altura, com uma espbeie sendo capaz de sobrepujar 
complctamcntc uma outra c ter aces so k luz (Frccklcton c Wa- 
tkinson, 2001). Em uma I inha similar* Desfuli e colab orado- 
res (2002) argumentaram que podc scr esperada competiqlo 
assimbtrica entre cspbcics dc parasites que ocupam posiqrics 
sequential no sistema digestbrio do sen hospcdciro* com um 
parasite dc estbmago reduzindo os rccursos c infiuenciando 
adversamente um parasito intestinal looalizado a jusante* mas 
ndo vice-versa. A competigdo assimbtrica b especial mente pro- 


vdvel ondc hi uma diferen^a muito grande de tamanho entre 
as esptfcics compctidoras. Experimentos sobre cxclus^o reef- 
pro ca t^m rcvelado que os ungulados pastcjadorcs (a ovelha 
dorn^stica c o cabrito-months cspanhol [Caprapyrenaica]) rc- 
duzem a abundancia do besouro herbivoro Ytmarcha luge ns 
cm vegetagSo arbustiva, na Es panha, por competi^.ao dc cx- 
plora^So (c cm parte por predate incidental). Contudo* niio 
hd efeito dc cxclusdo dos besouros sobre o desempenho dos 
ungulados (Gomez c Gonzalcs-Mcgias* 2002). 

8.3.4 A competigao por um recurso pode 

infiuenciar a competfqao por um outro 

Por fim 3 6 importante ressaltar que a compcti^do por um rc- 
curso muitas vezes afeta a capacidadc dc um organ ismo para 
explorar um outro recurso. Buss (1979)* por cxcmplo* mos- 
trou que nas intcraqrics entre espbeies de briozodrios (animais 
coloniais, modularcs) parccc haver uma interdependence en¬ 
tre compcti^ao por cspa^o e por alimcnto. Quando uma cold- 
nia dc uma espdeie entra cm contato com uma colbnia de 
uma outra cspbcic* da interfere nas corrcntcs alimentarcs autoge- 
radas das quais dependem os briozodrios (a compcti^do por espa- 
^o afeta a alimcntaqao). Por cm* uma coldnia com cscasscz dc ali¬ 
mcnto* por sua vcz, terd uma capacidadc muito menor dc com- 
petir por espa^o (por mcio do crcscimcnto por sobreposi^do). 

Entre as plantas com rafzes, po- 

dem scr cncontrados cxcmplos com- 

r raizes € das 

pardveis. Sc uma cspdcic invade a copa partes a ^ reas 
dc outra e a priva dc luz* a espbeie su- 

primida sofrerd diretamente a redu^do da energia luminosa 
que obttfm* o que reduzird tambdm a taxa dc crcscimcnto de 
suas rafzes; portanto, cla serd men os capaz de explorar o supri- 
mento dc dgua e nutrientes do solo. Isto, por sua vez* reduzird 
a taxa dc crcscimcnto dc suas folhas c caulcs. Assim, quando 
as cspdcics vegetais compctcm* as repercussocs flucm cm am- 
bos os sentidos* entre as raizes e as partes atfreas (Wilson* 
1988a). Diversos pesquisadores t^m tentado separar os efeitos 
da comperi^do da copa c da compcti^do das raizes* mediante 
um delineamento experimental cm que duas espbeies sdo cul- 
tivadas: i) separadamente; (ii) juntas; (iii) no mesmo solo* mas 
com suas partes abreas separadas; (iv) cm solos separados, mas 
com as partes abreas juntas. Um cxcmplo disso b um cstudo 
com o milho (Zca mays) e a ervilha {Pisum sativum) (Scmcrc e 
Proud-Williams* 2001). Em compctiqdo total* com raizes e 
partes abreas entremcando-se* a produqdo de biomass a (matb- 
ria scca por planta* 46 dias apbs a scmcadura) do millio e da 
ervilha diminuiu* respcctivamcntc* cm 59 e 53 % cm relagdo 
d biomassa “controlc”, cm que as plantas foram cnltivadas iso- 
ladamcntc. Quando apenas as raizes cstavam cntrcmcadas, a 
produqdo dc biomassa da ervilha foi reduzida a 57% do valor- 
controlc, mas quando somente as partes abreas sc entremea- 
vam, a produgdo dc biomassa representou 90% do controlc 
(Figura 8.6). Esses rcsultados indicam* portanto* que os rc¬ 
cursos do solo (nutrientes minerais c dgua) foram mais limi- 
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Cultivadas Conpet^So Compelled enlne Competi^ao entre raizes 

separatism ends entre raizes paries a^reas e entre partes aeneas 



FIGURAS.6 Competigao de rarzes e do par* 
tes aereas entre rndrvlduos de milho e ervi* 
lha. Acima estao as plantas experiments is 
utilizadas, abaixo estao os pesos secos de 
indivfduos de ervilha apos 46 dias, em por* 
centagem daqueles alcangados por plantas 
crescendo separadamente (dados de Seme* 
re e Froud-Williams, 2001). 


t antes do quo a 1 um achado comum na literatura (S nay don, 
1996). Eles tambem apdiam a id&a dc que as compctiqSes 
cntrc raizes c cntrc partes adreas se combinam na gcragao dc 
um efeito geral, cm que a redugao total na biomassa vegetal 
(cm 53%) ficou prdxima ao produto das redugocs de apenas 
rafzcs c apenas parte a^rea (90% dc 57% 6 51,3%)- 


8.4 Exclusao competitive ou coexistencia? 

Os rcsultados de experimented como os dcscritos ncstc capf- 
tulo manifestam uma qucst&o crftica do cstudo dos efcitos ecu* 
Idgioos da comperigao intercspcdfica: quais s&o as condigrics 
gerais que permitem a cocxisfencia dc compctidores c que cir- 
eunstindas levam k exclusao competitive? Os mo del os matc- 
miticos fern propiciado uma vis&o perspicaz a respeito. 


8.4.1 O modelo logistico da competi^ao 
interespecffica 

O modelo dc “Lotka-Valtcrra” da comperigao interespecffica 
(Voltcrra., 1926; Lotka, 1932) ^ uma extensile da equag&o lo- 
gfstica descrita na Segao 5.9. Como tab ele incorpora todas as 
defidencias da logfstica, mas permite eonstruir um modelo 
titil que tra 2 um csclarccimento sob re os fatorcs que determi- 
nam o rcsultado de uma interagSo competitiva. 

A cquag&o logfstica: 


que incorpora tanto a compctiqlo intra-espedfica quanto a 
interespecffica. 

O tamanlio da populaglo de uma espdeie pode ser indi- 
cado por N v c o de uma segunda espeteie, por N 2 . Suas capa- 
cidades de suporte c suas taxas intrfnsecas de aumento s^o K * 
K2 , r l e rcspectivamcnte. 

Suponha que 10 indivfduos da 
t . L , a: o coeficiente de 

especie 2 cxergam, entre eles, o mes- competiq&o 

mo efeito competitivo inibidor sobre 
a cspdcic 1 que o dc um tinico indivfduo da espdeie 1. O efeito 
competitivo total sobre a espdcic 1 (intra-cspccffico e interest 
pccifico) serientio equivalcntc ao efeito dc ( N+ A'VlO) indi¬ 
vfduos da cspMc 1. A const ante (nessc caso, 1/10) 6 chamada 
dc coeficiente de competiglo ei simboiizada por cc 12 . Elamcdc 
o efeito competitivo per capita da espdeie 2 sobre a especie 1. 
Assim, ao muitiplicar N 2 por a. 2 , o converts cm um numcro 
dc “cquivalcntcs dc N, (Observe que a 12 < 1 significa que os 
indivfduos da espdeie 2 t&n um efeito inibidor mcnor sobre os 
indivfduos da csp&uc 1 do que o dc indivfduos da cspcfeic 1 
sobre outros indivfduos de sua prdpria espdeie, cn quanto oc 12 
> 1 significa que os indivfduos da cspdcic 2 exereem um efeito 
inibidor maior sobre os indivfduos da csp&ric 1 do que tfim os 
indivfduos da cspdcic 1 sobre si mesmos.) 

O demento crucial do modelo 6 
a substitute dc no par£nctesc da modelo de Lotka- 
cquacSo logfstica, por um termo que Volte rra: urn 

sigmfiquc N v mais cqmvaJcntes dc para duas y esp e cies 
N. ", isto 6: 


d N at (K-N\ 
-= rA r - 

di K J 


( 8 . 1 ) 


diy, (jr.-w+a.^r,]) 

dt 1 1 K. 


contdm, cntrc parintesesj um termo responsive! pek incor- 
pora^So da compctiqio intra-cspccifica. A base do modelo dc 
Lotka-Volterra consistc na subsdtuiqao dcste termo por outro 


dN, 

df 


zztN 


A', 


( 8 . 2 ) 


(8.3) 
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e no caso da segunda espdcic: 


diV. .. (K 2 -N J _-a 2l N 1 ) 


dr 


1 = r z N 2 


K, 


(8.4) 


o comportamento 
do modelo de 
Lotka-Volterra 6 
invosti gado 
utiltzando 
Isotin has zero" 


Estas duas equates constituent o modcio de Lotka- 
Volterra. 

Para aprcciar as propricdadcs des¬ 
se modcio., devemos fbrmular a seguinte 
pergunta: quando (cm que drainstin- 
cias) aumenta c diminui a abundincia 
dc cada cspecic? Para respond£-la, 6 nc- 
ccssirio construir diagramas cm que sc 
possam mostrar todas as combinagocs 
possfveis da abundincia das csp^cies 1 c 2 (on seja, todas as oom- 
binagocs possfveis dc c N 2 ). Nesses diagramas (Figuras 8.7 c 
8.9), JVj serd registrado no cixo horizontal, c N lt no cixo vertical, 
dc tal modo que os mimeros baixos dc arnbas as cspddes fleam 
para a parte inferior k esquerda, e os mimeros altos dc ambas as 
espt?cies, para a parte superior i direita, e assim per diantc. Certas 
combinagocs dc c N 2 originarSo airmentos da espdeie 1 c/ou 

da espdeie 2, enquanto outras mmbinagocs provocarlo diminui- 
goes da csp6cic 1 c/ou da csp^cie 2. £ importance observar que, 
por isso, deve haver tambem “isolinhas zero” para cada cspecie 
(linhas ao longo das quais ndo o cor re ncm aumento ncm dimi- 
nuigio), que separam as combinagocs que Icvarn a um aumento 
daquelas que icvarn a uma diminuigao. Alcm disso, sc a isolinha 
zero 6 desenhada cm primdro lugar, odstiriao combinagocs que 
levam a um aumento cm um iado da linha c combinagocs que 
produzem uma diminuigao no outro Jado dela. 

Para desenhar uma isolinha zero para a espdeie 1, podc- 
mos usar o fato dc que sobre a isolinlia zero dN^dt = 0 (por 
definig&o), isto 6 (segundo a EquagSo 8.3): 


= 0 . 


(8.3) 


Isso 6 verdaddro quando a taxa intrinscca dc aumento 
(rj £ zero e quando o tamanho da populagao (N } ) 6 zero, mas 



FIG UR A 8.7 Isolinhas zero geradas pelas equagoes para a competi- 
gao do modelo de Lotka-Volterra, {a) Isolinha zero para JV,: a especie 
1 aumenta abaixo e a esquerda da rsolinha e diminui adma e a direita 
dela. (b) Isolinha zero equivalente para N^. 


- muito mars intportantc ncste contcxto - tambdm 6 verda.- 
dciro quando: 


K x - AT, - oc 2I N z - 0 
que pode scr rearranjada como: 
N, = K^a 21 N 2 


( 8 . 6 ) 


(8.7) 


Em outras palavras, cm qualqucr ponto da linha reta que esta 
cquag&o representa, dN^dt = 0. A linha, por Isso, 6 a isolinha 
zero para a cspecic 1, e, como sc trata de uma linha reta, cl a 
pode scr tragada encontrando dois dc sens pontos c unindo- 
os. Assim, na equagSo 8.7, quando: 


N, =0, (ponto A, Figura 8.7a) 

^12 


( 8 . 8 ) 


quando: 


N 2 = 0, N. = AT (ponto B, Figura 8.7a) 


(8-9) 


e a uniao desses dois pontos origina a isolinha zero para a 
cspecie 1. Abaixo c & esquerda dela, o numcro dc individuos 
de ambas as cspdcics 6 rclativamcntc baixo, c a cspecic 1, sujei- 
ta a uma compedgao apenas fraca, aumenta sua abuntkncia 
(as setas na figura, representando esse aumento, sc dirigem da 
esquerda para a direita, uma vcz que estd no cixo horizon¬ 
tal). Adma e ^ direita da linha, o mimero de indivfduos 6 alto, 
a compctigSo ^ forte e diminui a abundSneia da cspecie 1 (se¬ 
tas da direita para a esquerda). Com base cm uma derivagao 
cquivalentc, a Figura 8.7b mostra combinagocs que levam a 
um aumento c a uma rcduglo da esp&ic 2, separadas pel a 
isolinha zero da cspdcic 2, com as setas cm sentido vertical, 
igual ao cixo dc N 2 . 

Por £im, com objetivo de determinar o resultado da com- 
petigSo ncsse modcio, 6 necessdrio fundir os griflcos a c b da 
Figura 8.7, permitindo predizer o comportamento de uma 
populagSo mista. Para isso, devc-sc observar que as setas da 
Figura 8.7 slio na realidade veto res - com uma intensidade, 
aldm dc uma dircg£o - e que para determinar o comporta¬ 
mento de uma populagio mista de N x e A/ 3 , devem scr apiica- 
das as regras normais da adigSo de vctorcs (Figura 8.8). 

A Figura 8.9 mostra que, dc fato, 
existent quatro maneiras diferentes de 
ordenar as duas isolinhas zero, uma cm 
rdagSo & outra, e que o resultado da com- 
petigio serd distinto cm cada caso. Os 
diferentes casos podem scr definidos e distinguidos pelas intcr- 
seegoes das isolinhas zero. Na Figura 8.9a, por cxemplo: 


eastern quatro 
maneiras de 
ordenar as duas 
isolinhas zero 


K, K, 

—- >K, e 

«i2 ' <* 2l 


( 8 . 10 ) 


isto 6: 

K > K 2 a ]2 e K l a 2l >K 2 (8.11) 
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PopiilapaQ 

N 2 conjunia 



FIGURA 8.8 Soma veto rial. Quando as espdcies 1 e 2 aumentam da 
maneira indicada pelas setas e N z (vetores), o aumento da popula- 
giio con junta e determ inado pelo vetor ao longo da di agonal do retan- 
gulo> gerado por veto res e W 2 . 


ccr urn efeito imior sobrc a espdcie 2 do que a espdcie 2 sobrc 
si mesma. Assim, a espdcie 1 d utna compctidora interespedfi- 
ca forte, cnquanto a espdcie 2 d uma oompctidora. intcrcspccf- 
fica fraca, e, como mostram os vctorcs da Figura 8.9a, a espdcie 
1 condu^ a espdcie 2 k extingSo e aican^i sua prdpria capacida- 
dc de suporte. A situagio d invcrtida tia Figura 8.8b. Portanto, 
a Figura 8.9a c b dcscrcvc casos cm que o ambictitc d tai que 
uma espdcie invariavelmentc climina a outra por competigao. 

Na Figura 8.9c: 



(8.12) 

«L2 “ill 

is to d: 


K 2 a 2 > K y e K a 2I > K z . 

(8.13) 


A primeira desiguladade (K > K 2 oqj 
indica que os cfeitos inibidores intra- 
espcdficos que a espdcie 1 pode cxcr- 
cer sobrc si mcsma s&o maiores que os 
cfeitos intcrespecfficos que a espdcie 2 
pode cxcrccr sobrc a espdcie 1. A se- 
gunda desigualdade, contudo, indica que a espdcie 1 pode exer- 


os competidores 

interespectficos 

fortes eliminam os 

competidores 

interespecfficos 

fracos 


Assim, os indivfduos dc arnbas as es- 
pdeics s^o competidores mais fortes 
sobrc os indivfduos da outra espdcie 
do que sobrc si mesrnos. Isso ocorre* 
por cxemplo, quando cada espdcie pro- 
duz uma substancia tdxica para a ou¬ 
tra espdcie, mas inofensiva para si prd- 
pria* ou quando cada espdcie d mais 


quando a 
competigao 
interespecffica e 
mats important^ 
do quo a intra- 
especifica, o 
resu Itado depende 
das densidades 
das espdeies 



FIGURA 8.9 Resultados da competigao ge- 
rada pelas equagdes do competigao de 
Lotka-Volterra para as quatro possiveis dis¬ 
possess das isolinhas zero de ./V, e N r Em 
geral, os veto res se referem &s populagdes 
conjuntas e sao obtidos conforme o indica- 
do em (a). Os cfrculos cheios indicam pon- 
tos de equilibrio estavel. O circulo vazro em 
(c) d urn ponto de equilibrio instavel. Para 
mais detalhes, ver o texto, 
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agressiva frcntc aos indivfduos da outra c specie. Conforms 
mostra a figura 3 a consequlncia 6 uma combinac^ao dc N. c 
N 2 cm cquilfbrio cstdvd (onde as isolinhas se cruzam) e dois 
pontos cstdvcis. No primeiro desses pontos cstdveis, a espdeie 
1 alcanna sua capacidadc dc suportc com a extin i^io da cspjfcie 
2\ ji no segundo ponto 3 a esp^cie 2 alcanna sua capacidadc de 
suporte com a cxtin^So da espdeie 1. Na verdadc* a chcgada a 
um desses dois resultados 6 determinada pclas densidadcs ini- 
ciais: a espdeie inidalmcnte cm vantagem conduzird a outra 
cspdcic £. cxtin^io, 

Finalmcntc* na Figura 8.9d: 

^>K 2 e ^>K , (8.14) 

**12 ^*21 

ou seja: 

K x > K 2 a 2 c K 2 > K x a 21 (8.15) 


quando a 
compettqao 
interespecifica £ 
me nos importer te 
do que a intra- 
especffica, as 
duas especies 
coexistent 


Neste caso, ambas as cspdcics cxcrccm 
um efeito competitivo mcnor sobre a 
outra espdeie do que sobre clas mesmas. 
O resultado, como mostra a Figura 8.9d, 
6 uma combinaplio das duas espdeies cm 
cquilfbrio cstdvcl., d qua! tendem a sc 
aproximar todas as populaqdcs mistas. 

Por isso, de mo do geral, o model o dc Lotka-Volterra da 
competi^io interespecffica 6 capaz de gerar uma gama de rc- 
sultados possiveis: a exclusdo previsfvcl dc uma espdeie por outra, 
a cxclusdo dependente das densidadcs iniciais c a coexist&nda 
estdvel. Cada uma dcssas possibilidades serd discutida succssi- 
vamente* junto com os resultados das investigates dc campo 
e dc laboratdrio. Vcremos que os tr£s resultados do modelo 
correspondent Ls circunstdncias biologicamentc razodveis. Por- 
tanto, apesar dc sua simplicidade c de sua incapacidade dc re- 
flctir muitas das complcxidadcs da dinlmica da competi^Io 
no mundo real, o modelo serve como um propdsito util. 

Contudo, antes dc seguir adiantc, 
devemos destacar uma defirienda par¬ 
ticular do modelo dc Lotka-Volterra. O 
resultado da compcti^So no modelo depende dc As c as, mas ndo 
de rs 3 as taxas intrinsccas dc aumento. Estas determinant a vcloci- 
dadc com que o resultado 6 alcanpado, mas nao o resultado cm si 
mesmo. Contudo, cssa parecc ser uma circunstdncia cspccffica da 
compcti^do unicamente entre duas espAnes, uma vez que nos 
modelos de competigdo entre tres ou mais espedes, o resultado 
depende das combina^ocs dc Kh> as e r& (Strobeck, 1973). 


K$, as e js 


8.4.2 O principio da exclusao compeliliva 


nichos 

fundamentals e 
nidi os efetivos 


A Figura 8.9a c b dcscrcvc casos cm que 
um compctidor interespcdfico forte 
elimina invariavclmcntc um compe- 
tidor interespcdfico fraco. £ impor- 


os competidores 
que coexistem 
muitas vezes 
exibem uma 
drferenciag&o de 
sees riichos 
efetivos 


tante considcrar essa situaqiao do ponto dc vista da teoria do 
nicho (ver Scenes 2.2. e 3.8). Lembrc-sc que o nicho de uma 
espdeie na aus£ncia de compctigdo de outras cspt-dcs 6 seu 
nicho fundamental {definido pela combinato de condi^ocs e 
recurs os que permite que a espdde mantenha uma populate 
vidvcl). ContudOj na presents dc compctidorcs, a espdde pode 
ficar limitada a um nicho efetivo , cuja natureza exata 6 dctcr- 
minada pclo tipo dc espddes compctidor as presentes nclc. Essa 
distin^o realfa que a competi^lo intercspccifica rcdus a fc- 
cundidadc c a sobreviv^ncia, e que 6 possfvcl haver partes do 
nicho fundamental dc uma csp^cic cm que cl a jd ndo consc- 
guc sobreviver e reprodimr-se com £xito> como resultado da 
competito intercspcdfica. Estas partes dc scu nicho funda¬ 
mental faltam cm scu nicho efetivo. Assim, rctornando k Figura 
8.9a e b, podemos dizer que o compctidor interespccffico fra¬ 
co carccc dc um nicho efedvo, quando cm compctito com o 
compctidor mais forte. Os cxcmplos rcais dc compctiqdo inte- 
rcspecffica cstudados anteriormente podem scr reexaminados 
agora cm termos de nichos. 

No caso das csp^cics dc diato- 
mdccasj os nichos fundamentals dc 
ambas foram providos por condifocs 
dc laboratdrio (ambas as esptteics se de- 
scnvolvcram quando cultivadas sepa- 
radamente). Pordm^ quando as duas 
cspCcies compctiam, Synedra ulna dis- 

punha de um nicho efetivo c Asterionella Jbrmosa nao: houve 
cxclus^o compctitiva dc A. formosa. O mesmo resultado foi 
registrado por Gausc 3 quando P. aurelia c P. caudatum compc- 
tiam; P. caudatum carecia dc um nicho realhado e foi cxcluida 
competitivamente por P. aurelia. For outro lado, quando P. 
caudatum c P. burs aria compctiam 3 ambas as espAcies tinham 
um nicho cfctivo 3 mas esses nichos cram visivelmcnte diferen- 
tes: P. caudatum vivia e se alimentava de b a etc ri as no mcio de 
cultura, c P. bursaria sc oonccntrava nas cefulas dc levedura no 
fundo do tubo. Por tan to, a cocxistcncia estava associada a uma 
dlferenciapao dos niclios efetivos ou a uma “parti^io” de rccursos. 

Nos experimentos com Galium 3 os nichos fundamentais 
dc ambas as espdeies inclufam solos icidos e solos calcirios. 
Contudo, nacompetiqao entre cl as, o nicho efetivo de G. her - 
cynkum era rcstrito a solos icidos, enquanto o dc 6". pumilum 
se limitava a solos ealedrios - uma exclusao compctitiva reef- 
pro ca. Ncnhum dos hdbitats permitiu uma difcrencia^o dos 
nichos e fomentou a cocxist£ncia. 

Entre os salmonideos dc Taniguchi e Nakano, os nichos 
fundamentais dc cada cspMc sc cstcndcram por uma gama 
ampla de altitudes (c temperaturas), mas ambas ficaram res- 
tritas a um nicho efetivo mcnor {Salvelinus malma cm altitu¬ 
des maiores c S. leucomaenis cm altitudes menorcs). 

Dc modo andlogo 3 entre as cracas de Connell, o nicho 
fundamental dc Chthamalus stellatus baixou ate a 2 ona de Ba- 
lanut balanoides 3 mas a competiqSo dc B. balanoides rcstringiu 
C. stellatus a um nicho efetivo na parte superior do oost&o. Em 
outras palavras, B. balanoides cxcluiu competitivamente C. ste¬ 
llatus das zonas inferiorcs, mas para a prbpria B. balanoides 
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dificuldade para 
comprovar e, 
especial manta, 
refutar o Principle 


ncm sequer o scu nidio fundamental sc estendeu afc a zona de 
C. stellatus-. sua sensibilidade k dessccagio a impediu de sobre- 
viver, mesmo na aus£ncia de C. stellatus. Portanto, de mancira 
geral, a coexistencia dess as duas cspMcs cstava tambdm asso- 
ciada k difercnciag&o dos niches efetivos. 

O padrSo que surge desses exem- 
plos tem sido descoberto cm muitos 
Compel tiva outros c for devado a catcgoria de prin- 

cfpio: o “Prinefpio da Exdus&o Compe¬ 
titiva” ou “Prinefpio de Cause”, Elc podc ser espresso da seguinte 
mancira: sc duas cspdcics compctidoras coexistent cm urn am- 
biente cstdvcl, das assim precedent como resultado da diferenda- 
gao dos nichos, isto 4 da difcrcndapao de sens nidios efetivos. 
Contudo, sc nao houver diferendagao on se o habitat a impede, 
uma das espdeies compeddoras climinari ou cxduird a outra. 
Portanto, a cxdusao ocorre quando o nicho efctivo do compcti- 
dor superior prccnche por complete aqudas partes do nidio fun¬ 
damental do competidor inferior que sSo fbrneddas pclo hibitat. 

Quando hi coexist end a de com- 
pctidoics, a difcrenciagiao de nidios cfc- 
dvos e is yeses considcrada como fruto 
da competigao atual (um efcito “ccold- 
gico”), como no caso das cracas. Contu¬ 
do, frcqiientcmentc acredita-se que a diferendagio do nidio sur- 
giu como conseqifencia da diminagio no passado das cspicies 
sem nidios efetivos (deixando apenas aqudas cspdcics que exi- 
bem diferenciagio do nidio - um outro efcito ccologico) ou como 
um efcito evolutiva da compctigio. Em qualqucr destes cases, a 
competigio presente podc scr desprczfvd ou ao mcnos impossf- 
vd dc detcctar. Considcrcmos, mais uma vcz, a ooexisfcncia dos 
chapins. As cspedes coexistiam e exibiam diicrcnciapio de scus 
nidios efetivos. Pordn, nio sabemos sc das atuaknente compc- 
tem, ou se aJguma vez competiram, ou sc outras espddes foram 
exdufdas oompetitivamente no passado. £ impossfvd dizer com 
ccrtcza sc o Prinefpio da Exclusio Competitiva fbi perunente. Se 
as cspicks dc fato competcm atualmcnte, ou sc outras cspbcics 
estlo sendo ou foram cxdufdas compctitivamcntc, entio o Prin¬ 
efpio i pertinente no sentido mais estrito. Sc das competiram 
apenas no passado, c tal compctigao ievou k difercncia^ao do scu 
nidio, entSo o Prinefpio 6 pertinente, mas apenas se a eoexisfcn- 
cia de “compeddoras” sc aplica por extensSo i cocxisfcnda de 
“especics que sio ou foram alguma vez compeddoras”. Sc as espi- 
cies nunca competiram, entio o Prinefpio 6 totaimente imperti- 
nente. Fica daro que a compctigio interespccffica nao podc ser 
estudada pda mcra documcnta^io das diferengas intcrespecffkas 
atuais. 

Por outro lado 3 no estudo das 
aves do ginero Vermimra realizado por 
Martin c Martin, as duas cspicics com- 
petiam e coexistiam, e o Prinefpio da 
Exclusao Competitiva sugcriria que 
isso era o resultado da difcrcnciagio 
de nidios. Porim, ainda que parega ra¬ 
zed vel, tal difercnciagio ndo fbi comprovada, pois da nSo fbi 
observada nem demonstrou scr efctiva. Dcssc modo, quando 


diferencia£§o de 
niches e cotnpetifao 
interespecffica^ um 
padrSo e um 
processo nem 
sempre relacionados 


dois competidores cocxistcm, i muitas vcecs diflcil confirmar 
com exatidio que hi difcrenciagio dc nidios, c, o que 6 pior, 
i impossfvd comprovar que nSo hi. Nio encontrar tal difc- 
rcnciagio poderd signiftcar apenas que o lugar observado ou o 
procedimento cstavam errados. Evidentemente, i possfvd a 
ocorrincia dc problemas metodoldgicas bastantc reals para es- 
tabdecer a pertinineia do Prinefpio da Exclusao Competitiva 
cm qualqucr caso cm particular. 

O Prinefpio da Exdusdo Competitiva sc tornou ampla- 
mente aceito por que: (i) lid muito boas cvid^ncias cm scu fa- 
vor 3 (ii) parece intuitivamentc Ibgico; (iii) cxistem fundamcn- 
tos tcdricos que lhc ddo credibilidade (o moddo dc Lotka- 
Volterra). Todavia, sempre surgirlo eases cm que ele ndo podc 
scr estabdccido positivamente^ e como na Segdo 8.5, existem 
muitos outros casos cm que dc simplesmcnte nio sc aplica. 
Resumidamentc, a competigao interespccffica 6 um processo 
com £fequ£ncia associado, ccologica e evolutivamente, a um 
padrio particular (difcrcnciagio de niclios), mas a compcti- 
gio interespccffica e a diferenciaqdo de niclios (o processo e o 
padrdo) ndo sdo ligados de forma insoltivd. A difcrcnciagSo 
dc niclios podc surgir por mcio de outros processes, c a com- 
petigSo interespccffica ndo necessariamcntc leva a diferencia- 
g^o dc niclios. 


8.4.3 Antagonismo mutuo 

A Figura 8.9c, derivada do moddo de Lotka-Volterra, descrc- 
ve uma situaglo cm que a compctigio interespccffica para 
ambas as csptfcies, uma forga mais podcrosa do que a compe- 
tigSo intra-cspecffica. Essa situagSo 6 conliecida como antago- 
nismo nuituo. 

Um cxcmplo extreme de uma 

situadio dessc tipo 6 proporcionado . „ 

. Y , „ r , r r , . r predacao reemroca 

pdo trabalho com duas cspecies dc nOS besouros da 
besouro da farinha: Tribolium confu- 
sum c T. castaneum (Park, 1962). Os 
experimentos que Park realizou nas ddcadas dc 1940, 1950 e 
i960 estlo entre os que excrceram a maior induencia na con- 
ccpglo de iddas sobre a compctiglo interespccffica. Ele criou 
os besouros cm reeipientes simples contcndo farinha, os quais 
forncciam nidios fundamentals c muitas vezes, tamb^m, ni¬ 
dios efetivos para os ovos, larvas, pupas e adultos de ambas as 
especics. Certamentc houve exploragSo dc recursos comuns 
pclas duas espdeies; mas, afem disso, os besouros se devoravam 
uns aos outros. As iarvas c os adultos comiam ovos c pupas, 
com comportamcnto de canibalismo sobre a ptdpria cspdcic e 
atacando tambdm a outra csp^cic e sua progenie, conforme 
resume na Tabcla 8.1. O ponto a dcstacar 6 que, dc mancira 
gcral, os besouros de ambas as especics comiam mais indivf- 
duos da outra espdeie do que da sua prbpria. Assim, um mcca- 
nismo crucial da intera^&o dess as espdeies competidoras foi a 
predaglo recfproca (isto 4 antagonismo miituo), e 6 ficil per- 
ccbcr que ambas cstavam mais afetadas pela prcdagSo intcres- 
pccffica do que pda intra-especffica. 
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TABELA 8.1 Predagao reciproca (uma forma de antagonismo 
mutuo) entre duas espdcies de besouro da farinha, Tribolium 
confusum e T. castaneum. Os adultos e as larvas comem ovos e 


pup as. Em cada caso, e de maneira geral, e indie ad a a p referenda 
de cada especie por individuos de sua prdpria espdeie ou da outra 
esp^cie. Apredagao interespecifica e mais acentuada do que a 
preda^ao intra-especifiea [segundo Park et at., 1965) 


^Predador 

“Mostra preferencia por..." 

Adultos que 
comem ovos 

T. con fu sum 

T. castaneum 

T. confusum 

T confusum 

Adultos que 
co mem pupas 

T. con fu sum 

T. castaneum 

T. castaneum 

T confusum 

Larvas que 
comem ovos 

T. confusum 

T. castaneum 

T. castaneum 

T. casteneum 

Larvas que 
comem pupas 

T. confusum 

T. castaneum 

T. castaneum 

T confusum 

Em geral 

T. confusum 

T. castaneum 

T. castaneum 

T, confusum 


o resuftado £ 
prov^vel enlo 
definido 


O moddo dc Lotka-Yblterra mos- 
trado na. Figura 8.9c sugcre que as con- 
scqii£ncias do antagonismo mutuo s3b 
essenrialmente iguais, scja qual for scu 
mccanismo exato. Uma vcz quc as espdcies slo mais afctadas pda 
competi^ao interespcdfica do quc pda iutra-cspceffica, o rcsulta- 
do 6 muito dependent*; das abund&ncias rdativas das espdcics 
competidoras. A pequcna agrcssSo intra-cspcdfica rcvelada por 
uma csp&dc rara cxcrce urn efcito rclativamcnte rcduzido sobrc 
um compctidor abundantc, mas a grande agressSo mostrada por 
uma espdeie abundante pode provocar facilmcntc a extin^o lo¬ 
cal de uma espdeie rara Alem disso, sc as abundincias cstao equi- 
libradaSj uma mudan^a pequena da abundancia reladva seri sufi- 
cientc para transferir a vantagem dc uma espdeie para a outra. O 
rcsultado da compcti^So scri entao imprcvisfvcl — qualqucr espd- 
cic poderia exduir a outra., dependendo das densidades que apre- 
sentam no comedo ou quc alcan^am. A Tabcla 8.2 mostra que 
este 6 precisamentc o caso dos besouros da farinlia do estudo de 
Park Houve sempre um dnico vcnccdor, e o equilfbrio entre as 
espdeies mudou com as oondi^ocs cllmiticas. Cbntudo, cm to- 
dos os ciimas intermediaries, o resukodo eraprtwdvel, e ndo dtfini' 
do. Mesmo o compctidor incrcntemetite inferior alcan^ava algu- 
mas vezes uma densidadc na qua! poderia excluir oompetitiva- 
mente a outra espdeie. 


8.5 Heterogeneidade, colon izagao 
e competigao de apropriagao 


uma nota do 
advertSnda; a 
competigao 6 
inf I Li end a da pel os 
ambientes 
heterogen eos, 
inconstantes ou 
imprevisiveis 


Neste ponto 6 neccssirio emitir uma 
nota de advert£ncia. Ai^ agora, nestc 
capftuloj admitiu-se que o ambiente e 
suficientcmcnte constantc para quc o 
rcsultado da compcti^o seja determi- 
nado pclas capacidadcs competitivas das 
espdcics compctidoras. Contudo, na rea¬ 
lidade, tais situaijoes nio s&o universal. 


TABELA 8.2 Competigao entre Tribolium confusum e T. castaneum 
em uma gama de ciimas. Uma esp^cle 6 sempre eliminada, e o clima 
altera o resultado, mas em ciimas intermediaries o resultado d prova- 
vel, e nao definido (segundo Par, 1954) 


Porcentagem de vencedores 


Clima 

T. confusum 

T. castaneum 

Quente-umido 

0 

100 

Temperado-umido 

14 

86 

Frio-umido 

71 

29 

Quente-umido 

90 

10 

Temperado-seco 

87 

13 

Frio-seco 

100 

0 


Os ambientes em geral sio um mosaico dc liibitats favoravcis e 
desfavorivcis- as manchas do mosaico com bcqucncia so cstao 
disponiveis temporariamentc c costumam apareccr cm memen¬ 
tos e locais imprevisfveis. Mesmo quando ocorre competi^o in- 
tercspcdfica, da nem sempre continua. a t£ a conclusio. Os siste- 
mas nio alcan^am nccessariamentc o cquillbrio, e os oompetido- 
res supcriorcs nem sempre dispoem de tempo para excluir os com- 
pctidorcs inferiores. Assim, uma. comprccnsio da competigao in- 
tcrespcdfica por si s 6 nem sempre 6 suficicnte. Muitas vezes, 6 
neccssirio considerar tambem como a competi^io intcrcspecifica 
6 influcnciada por, c intcragc com, ambiente inconstante ou im- 
prcvisfycl. Dito de outra maneira: Kk e os sodnhos podem deter- 
minar um equilfbrioj mas na natureza. os equilfbrios frequente- 
mentc nio sio alcanijados. Assim, a velocidade com que umcqui- 
librio 6 alcan^ado torna-sc importantc. Ou seja, como ji observa- 
mos cm outro contexto, na Se^So 8.4.1, n£o sd As e ots slo im- 
portantes, mas rs igualmente desempenba sua parte. 


8.5.1 Clareiras imprevisiveis: o pior 

competidor e o melhor colonizador 

As “clareiras” de espagos dcsocupados ocorrcm de maneira 
imprcvislvcl cm muitos ambientes. Incendios, desliaamentos 
dc terra c raios podem criar dareiras em ircas florestadas; tor- 
mentas marinhas podem criar dareiras em 2 onas costciras- c 
os prcdadorcs vorascs podem criar dareiras cm todas as par¬ 
tes. Invariavdmcnte* css as dareiras sao rccolonkadas. Per cm, 
a primeira esprfcle a colonizi-las nio 6 nccessariamentc a mais 
capacitada para cxduir as outras esptkies a longo-prazo. As- 
sim, desde que as dareiras sejam criadas com a frcqii£ncia apro- 
priada, 6 possivcl a coexist£ncia de uma esp^cie “fugitiva” com 
uma esp^de altamentc compctitiva. A espbcic fugitiva tende a 
scr a primeira a colonizar as dareiras; da sc cstabclcce e se 
reproduz. A outra esptkic costuma ser mais lenta para invadir 
as dareiras, mas, uma vcz tendo come^ado a faz£-!o, compete 
c finalmcntc cxclui da drea cm questSo a espdeie fugitiva. 

O csboqo tra^tado tomou corpo 
quantitativo cm um moddo de simu- e 

la^So cm que a espdeie “fugitiva” 6 uma com pet it vas 

planta anual e o compctidor superior 

6 uma planta perene (Crawley c May, 1987). O moddo 6 um 
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dos que, cm mimero cresccntc, combinam as dinllmicas tem¬ 
poral c cspacial cm que as intercedes ocorrem dentro de cSn- 
las individuals dc um reticule bidimensional, mas tamb&n 
com movimentos entre elas (ver tambem Inghc, 1989i 
Dytham, 1994- Bolker et at ., 2003). Nesse model o, cada uma 
das celulas podc sc cncontrar vaiia ou ecupada per um unico 
indivfduo da esptfoic anuat ou por um linico rarneta da espdeie 
percnc. Em cada “geragiao”, a planta perene podc invadir as 
cdulas adjacentcs iquclas que jd ocupa mesmo se cl as estive- 
rem ocupadas por uma planta anual (um reflexo da superiori- 
dadc compctitiva da planta perene) mas os rametas indivi- 
duais da planta perene tambem podem morrer. Contudo, a 
espdcic anual podc colonizar qualquer cdlula vazia, o que i 
feito por mcio do depdsito dc “sementes” dispersadas ao aca- 
so, cuja quantidade rcflctc a abundincia da csptfcic anual. Scm 
levarmos cm conta os dctalhcs, a cspdcic anual podc cocxistir 
com a sua compctidora superior desde que o produto (cE*) 
da fccundidadc da planta anual (r) c a proporg^o no cquili- 
brio dc celulas vazias ( E *) seja suficicntcmcntc grande (Figura 
8.10), isto 4 t contanto que a cspjfoic anual seja uma colon iza- 
dora suficicntcmcntc capai c que cxistam oportunidadcs sufi- 
cientcs para a colonizag&o. Dc fato, quanto maior for cE* t mais 
o balango no cquillbrio rnisto sc dcsloca cm favor da cspdcic 

Um cxcmplo disso 6 proporcio- 
nado pda coexisfoncia da alga parda 
Postelsia palmaeformis c do mexilhao 
Mytiha caUjbmianus na costa dc Wa¬ 
shington (Paine, 1979). P. palmaefor¬ 
mis 6 uma esptfoie anual que prccisa recstabclcccr-se a cada 
ano, para persistir cm um determinado local. Para tamo, da 
se fro cm uma rocha nua, cm gcral em clarciras no Icito de 
mcxilhdes, criadas pda agiio das on das. Contudo, os prdprios 
mexilhdcs lentamente acabam por ocupar esses espagos, pre- 
cnchendo-os dc modo gradual e impedindo a colon! zagao por 
parte dc P. palmaeformis. Paine verificou que essas espsfoies co- 
existiam apenas nos locais cm que havia uma taxa mtfoia rcla- 
tivamente alta de forma^io de clarciras (ccrca de 7% da irca 
dc superfifeie por ano) e ondc csta taxa sc mantimha quasc a 
mesma a cada ano. Ondc a taxa mMia era inferior, ou variava 
consideravdmcntc dc ano para ano, constatava-sc (de modo 
regular ou ocasional) uma falta dc rocha nua para coloniza- 
g&o. Isso levou & cxduslo gcral dc P. palmaeformis. Por outro 
lado, embora P. palmaeformis fosse finalmcntc cxdufda dc cada 
clarcira, havia possibilidadc de sc cstabeleecr uma cocxisfoncia 
no local co mo um to do, se as clarciras fossem criadas com 
suficicntc freqii^ncia c rcgularidade. 


anual (Figura 8.10). 

go existence de 
um mexilhao 
competitive e uma 
alga parda fugitive 



FIGURA 8.10 Em um retfculo espacial, uma planta anual fugitive tipi- 
ca pode coexistir com uma planta perene competitivamente superior, 
sempre que cE* > 1 (em que c represents a fecundidade da planta 
anual e P £ a proporgao, no equilibria, de celulas vazias no reticulo). 
Para valores maiores, a fra^ao de celulas ocupadas pela planta anual 
aumenta com cE* (s eg undo Crawley e May, 1987). 


zagio dc um espago dcsocupado, a competigSo raramente 4 
cqiiitativa. £ provdvei que os indivfduos de uma esp&ric chc- 
gucm ao espago, ou nclc germincm a partir do banco dc sc- 
mentes, antes dos indivfduos de outra espifoie. Esse fato, por 
si s6, podc scr suficicntc para deslocar o cquillbrio competiti¬ 
ve cm favor da primeira csptfoic. Sc a apropriaglo do espaqo 
for feita por espdeies diferentes cm clarciras diferentes, a coc- 
xist£ncia 4 posslvel, mesmo quando uma csprfoic sempre ex- 
clui a outra cm compctig&o “cm termos dc igualdadc”. 

A Figura 8.11, por cxcmplo, mostra os rcsultados de um 
experimento de competiglo entre as gramfneas anuais Bromus 
madritensis e B. rigidus, que ocorrem juntas cm pastagens da 
California (Harper, 1961). Ao setem semeadas simultaneamcn- 
te cm uma mistura com proporqdes iguais, B. rigidus contri- 
buiu muito mais i biomassa da populate mista. Contudo, 
retardando a intro dugSo dc B. rigidus nas misturas, o cquilf- 
brio se deslocou dccisivamcntc cm favor de B. madritensis. 
Portanto, 6 errdneo pensar que o resuitado da compctigSo 4 
sempre determinado pclas capacidades compctitivas inerentes 
dasespifcics cnvolvidas. Mesmo um compctidor “inferior” podc 
cxcluir um compctidor superior, sc dispuscr dc uma vantagem 
inicial suficicntc. Isso podc fomentar a coexist^ncia, quando 
ocorrc uma colonizagio repetida cm um ambiente cm modifi- 
caqao ou imprcvislvcl. 

8.5.3 Amblentes flutuantes 


8.5.2 Clareiras imprevisfveis: apropriagao do 
espa^o 


o que se adianta, 
nunca perde 


Quando duas cspiicics compctcm cm 
termos dc igualdadc, o tesukado cos- 
tuma scr prcvisfvel. Pofom, na coloni- 


Dc fato, o balance entre esp^cics com- 

. . i r i 7 -i 0 paradoxo do 

petidotas podc s er deslocado repetida- p J; nr 

mente c, por isso, fomentar a cocxis- 

t£ncia, apenas como resuitado de mudanipis ambientais. Esse 
foi o argumento utilizado por Hutchinson (1961) para expli- 
car o “paradoxo do plincton”, segundo o qual numcrosas es- 
pjfoics dc algas planctdnicas com frcqii£ncia cocxistcm cm am- 
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Retard o na inlrodupio 
de B. rigidus 


FIGURA 6.11 Efeito do tempo na competifao. Bromus rigidus tern 
uma contriburpao muito rnaicr ao peso seco total por parcela, apos 
126 dias de crescimento., quando semeada simultanearnente com B. 
madrii&nsis. PorGm, come a introdu^ao de B. rigidus e retardada, sua 
contribute diminui. A produ^ao total por parcela nao foi afetada polo 
retardo na introdupao de j 5. rigidus (segundo Harper, 1961). 


bientcs simples com uma margem aparcntcmcntc pequena para 
a difcrcncia^o de nichos. Hutchinson sugcriu que o ambien¬ 
te, embora simples, cstava mudando de mancira conrinua, cs- 
pecialmentc com urn padrSo sa^onal. Assim, embora cm um 
momento determinado o ambiente tcndcssc a promover a cx- 
clusdo dc ccrtas cspdcics, ele poderia sc altcrar ou talvez atd 
favorcccr cssas mesmas cspdcics antes da ocorr£ncia da exclu¬ 
sion Em outras palavras, o rcsultado de cquilibrio dc uma in- 
tcra^So compctitiva podc nlo ser de importincia suprema se 
o ambiente costuma mudar bastante antes que tal equilfbrio 
seja alcangado. 


8.5.4 Manchas efemeras com existences 
variaveis 


Por sua prdpria natureza, muitos am- 
coexist£ncia do r r 

forte com o bicntes ndo sdo apenas vandvers, mas 

rapido... sim cf^meros. Entrc os cxcmplos mais 

evidentes cstlo os corpos cm dc com¬ 
posite (carniga), ester co, frutos e fungos putrefatos, bem como 
pequenos lagos temporaries. Todavia, observe que igualmente 
uma fblha c uma planta anual podem ser vistas como man- 
chas cameras, cm cspedal se s3o palatdvcis para seu consumi- 
dor por um periodo limitado. Muitas vezes, cssas manchas 
cameras t£m uma cxist£ncia varidvcl - um pedago dc fruto c 
os insetos que a atacam, por cxemplo, podem ser comidos a 
qualquer momento por uma avc. Nestcs casos, 6 fdcil imagi- 
nar a cocxist£ncia de duas cspdeics: um competidor superior e 
um competidor inferior quo sc reproduz mais cedo. 


Um cxemplo disso sc refere a duas espddes de caracdis pul- 
monados que vivcm cm charcos no nordeste dc Indiana, EUA. A 
altcragao artificial da densidade de uma. ou outra cs pc dc no earn- 
po mostrou que a fccundidadc dc Pbysa gyrina diminufa signifi- 
cativamcntc pcla compctigdo interespcdfica com Lymnaea ebde$ t 
mas o efeito nao era recfproco. L. ebdes era claramente o compe¬ 
tidor superior quando a compctigdo continuava durante o verdo. 
Contudo, P. gyrina sc reproduda mais ccdo c com menor tama- 
nho do que L. ebdes , e cm diversos charcos que secavam no co- 
mego de julho era muitas vezes a tinica espdeie que naquelc mo¬ 
mento ja havia produddo ovos resistentes. Por isso, as espdeies 
cocxistiram na area como um todo, apesar da aparente inferiori- 
dadc dc P. gyrina (Brown, 1982). Entrc ras c sapos, por outro 
lado, os girinos de Scaphi&pus holhrooki, compctitivamcntc supc- 
riores, tern mais sucesso quando os charcos secam, porque apre- 
sentarn perfodos larvais mais curtos do que os compctidorcs mais 

fracos, tal como Hyla chrysoscdis (Wil- 

^ y ... mas nsm sempre 


bur, 1987). 


8.5.5 Distribuigoes agregadas 

Uma rota mais sutil, mas de aplicagSo 
mais gcrat para a cocxist^ncia dc um 
competidor superior e outro inferior 
cm um recurso cm mosaico c cfSmcro* 
baseia-sc na hipdtcsc dc que duas es- 
pdcics podem ter distributes indc- 
pendentes e agregadas (isto 6, agrupa- 
das) sobre as manchas disponivcis. Isso 
significaria que os podcrcs do competidor superior seriam diri- 
gidos principalmcnte contra os membros de sua prdpria cs pe¬ 
ek' (nos grupos com densidade elevada), c que o competidor 
superior agregado n^o cstaria presente cm muitas manchas - 
nas quais o competidor inferior cscaparia da compcti^o. Um 
competidor inferior poderia, ent&o, ser capaz dc coexistir com 
um competidor superior que o excluiria rapidamente dc um 
ambiente continuo ehomog^nco . Hd vdrios model os que corn- 
pro vam tal fato (ver, por cxemplo, Atkinson e Shorrocks, 1981; 
Krcitman et at ., 1992; Dieckmann et 2000). Um modcio 
dc simula^do (Figura 8.12), por cxemplo, mostra que a persis- 
t£ncia de tal coexist^ncia entrc compctidorcs aumenta com o 
grau dc agregado (medida pelo parlmctro k da distribute 
“binomial negativa”), at^ que, cm nfveis aftos dc agregado, a 
coexist£nciaseja aparentemente permanente, embora isso nada 
tenha a ver com a difercncia^io do nicho. Uma vez que muitas 
cspdcics apresentam distribuiqdo agregada na natureza, esses 
rcsultados podem ser amplamentc aplicavcis. 

£ importantc observar, entretanto, que embora tal coc- 
xistSncia dc competidorcs nada tenha a ver com a difercncia- 
£io do nicho, elas cstdo vinculadas por um tema comum — 
que a competto intracspccffica £ mais frcqticntc c mais in- 
tens a do que a competi^do intcrcspccffica. A difercncia^do do 
nicho 6 um mcio possfvcl pelo qua! isso pode ocormr, mas as 
agrcgaqSes tempordrias podem original o mesmo fendmeno - 
inclusive para o competidor inferior. 


cm competidor 
superior agregado 
afeta 

adversamente a si 
prdprio e deixa 
clareiras para seu 
competidor inferior 
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FIGURA 8.12 Quando duas especies competem por um recurso dis- 
tribuido de mode continuo, Lima excluiria a outra ao final de cerca de 
10 geragoes (conforme indicado pela seta), Contudo* quando estas 
mas mas espSdes compatem por um recurso em mosaico e eferneno, 
o numero de geragoes da coexistenda aumenta com o grau da agra- 
gagao dos competrdores, medrdo palo parametro k da distrlburgao 
"binomial negativa”. Os valores supariores a 5 sao distribuigoes 
efetivamante alaatdrias; os valores infer!ores a 5 rapresentam dis- 
tribuigoes progressivamente agregadas (segundo Atkinson e Shor- 
rocks, 1981). 


Contudo, na tentative de justificar a aplicabilidadc des¬ 
ses model os ao mundo real* uma pergunta em especial prccisa 
ser respondida: d realmente provdvel que duas cspdcics simila- 
res tcnliam distribuigoes independentes sabre as manchas de 
recurso s disponfveis? Essa pergunta tem sido dirigida median- 
tc o exame de um grande numero de dados oriundos de cstu- 
dos com dfptcros, em especial moscas drosofilfdeas - que ovo- 
positam c dcsenvolvem larvas em manchas cameras (frutos, 
fungos, florcs, etc.). De fato, h i poucas evidencias sob re a in¬ 
dependence nas agrcgag6es de cspdcics cocxistcntcs (Sliorro- 
cks etaL> 1990; ver tambdm Worthen c McGuire, 1988). Con¬ 
tudo, as simulagdcs com uso de computador sugerem que, 
enquanto uma associag&o positiva entre as cspedes (ou seja, 
uma tenddneia de agrcgag&o nas mesmas manchas) torna mais 
diffril a coexistdncia, o nivel de associagSo e agregag&o que sc 
encontra na realidade gcral ainda lcvaria k cocxistdncia, ao passo 
que cm um ambientc homogdneo haveria excluslo (Shorrocks 
e RoscwcE, 1987). 


gramineas em um 
automate celular 


A importincia da agregagiao para 
a coexistenda tambdm d apoiada por 
outro model o espadaimentc cxplfdto 
baseado cm um rctfculo bidimensio- 
naJ de cdlulas (ver ScgSo 8.5.1). Cada uma das cdlulas podia 
ser ocupada por uma de cinco cspdcics de gramincas: Agrostts 
stohnifera, Cynosurus cristatus, Hokus lanatus , Lolium perenne 
c Poa trivialn (Silvertown et al.> 1992). Tratava-se de um mo¬ 
del o de “autdmato celular”, em que cada cdlula pode existir 
em um numero limitado de cstado s discrctos (ncssc caso, qua! 
a espdeie era a ocupante), sendo o cstado de cada cdlula dctcr- 


minado a cada passo por um con junto de regras. Ncssc caso, 
as regras bascavam-sc no cstado atual da cdlula, no estado das 
cdlulas vizinhas c na probabilidadc de que uma espdeie cm 
uma cdlula vizinha substitulssc a sua ocupantc atual. Essas ta- 
xas de substituigSo de uma especie por outra basearam-sc nas 
obscrvagScs de campo (Thdrhalls dottir, 1990). 

Quando a disposiglo inicial das cspdcics sob re o rctfculo 
foi aleatdria (sem agregaglo), as trds cspdcics competitivamcn- 
te infcriorcs sc extinguiram rapidamentc e, das sobreviventes, 
A. stolonifera (com uma ocupag&o de mais de 80% das cdlulas) 
rapidamentc dominou H. lanatus. Contudo, quando a dispo- 
sigiao inicial foi cm cinco ban das da mesma largura e com uma 
sd espdeie cm cada uma delas, o rcsultado mudou de mancira 
drdstica: (i) a cxcl us ao compctitiva foi nitidamente rctardada in¬ 
clusive para as cspdcics menos competitivas (C cristatus e L. pe¬ 
renne); (ii) H. Ltnatus clicgou a ocupar tnais de 60% das cdlulas, 
cm um perfodo (600 passos de tempo) cm que estaria prdximo k 
cxtingSo, se a distribuigSo inicial fosse aleatdria; e (iii) o prdprio 
rcsultado dependcu muito da disposigSo relativa no comego c, 
portanto, de quais espdeies oompetiam inicialmente entre si. 

Naturalmentc, nlo cxistc indfeio de que as cspdcics for- 
mem ban das largas uniespeef ficas nas comunidadcs naturais - 
mas tamponco d provdvcl encontrar comunidade enjas espd- 
cies sc misturem ao acaso, de modo que n^o hd organizagdo 
cspacial para se levar cm conta. O modelo enfatha os perigos 
de sc ignorar as agregagocs (porque cl as dcslocam o cquiifbrio 
para a competiglo intra-espcdfica cm detrimento da interes- 
pcdfica, promovendo, portanto, a coexist£nda), mas tambdrn 
os perigos de se ignorar a justaposigdo das agregagocs, jd qne 
cstas igualmcnte podem servir para man ter as cspdcics compc- 
titivamente subordinadas afastadas das cspdcics compctitiva- 
mentc supcriores. 

Apcsar do vasto corpo de tcoria e modelos, cxistem pou- 
cos cstndos experimental que tratem 
dirctamcntcdoimpaaodcpadrocses- de 

paciais sobre a dinimica de popnla- car do 
g6cs. Stoll e Pratl (2001) descnvolvc- 
ram experimentos com plantas reals, cm um estndo que tern 
muito cm comum com o tratamento tcdrico de Silvertown. 
Eles testaram a hipdtcsc de que a agregagSo intra-especffica 
pode promover a cocxistdncia e, assim, manter aita a riqncza 
cm cspdcics cm comunidadcs experimentais de quatro espd- 
cies tcrrfcolas anuais: Capsella bursa-pastorkt Curdamine hit - 
suta> Poa annua c Stellaria media. S. media d rcconhccida como 
uma competidora superior entre essas cspdcics. Rdplicas dc 
misturas dc tres e quatro cspdcics foram semeadas cm densi- 
dadc alta; as sementes foram dispostas completamcnte ao aca- 
so ou as sementes de cada espdeie foram agregadas cm subpar- 
celas dentro das dreas experimentais. A agregagdo intra-espe- 
ciflca pioron o desempenho de S. media nas misturas, enqnan- 
to, para as trds compctidoras infcriorcs, em apenas um caso a 
agregagdo ndo mclhorou o desempenho (Figura 8,13). 

De modo gcral, o succsso das abordagens da “vizinhan- 
ga” (Pacala, 1997) no cstudo de compctigdo vegetal, cm que o 
enfoque d a competigao experimentada pclos individuos em 
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manchas locals, cm vez da mddia das densidadcs cm toda a 
populate, atgumenta novamcnte cm favor da importincia do 
reconhecimento da hctcrogeneidadc cspaciaf. Coomcs c cola- 
boradores ( 2002 ), por excmplo, mvestigaram a competii^So cn- 
tre duas cspdcics vcgctals de dun as. Aha praecox e Erodium d- 
cutariuMt no noroeste da Ingiaterra. A espdcic menor, A. prae- 
cox> tcndcu a sc agrcgar, mcsmo nas cscalas cspadais menores. 
E. deuterium, por sna vest, apresentou uma agrega^io modera- 
da cm manchas dc 30 c 50 mm dc raio, mas cm manchas com 
10 mm dc raio ficou dc ccrta forma uniformcmcnte espa^ada 
(Figura 8.14a). Contudo, na mcnor cscaJa espacial, as duas 
espdeies cxibiram uma associac^ao negative entre si (Figura 
8.14b), indicando que A. praecox tcndcu a ocorrer cm grupos 
pequenos monocspecfficos. Por isso, A. praecox mostrou-se mui- 
to mcnos propensa k compcti^So dc E. deuterium do que sc das 
estivessem distribuldas ao a ease, justificando a aplica^io por Coo- 
mes c colaboradorcs dc modclos dc simula^o dc compcti^o, cm 
que as respostas locals foram cxplicitamcntc incorporadas. 

Ncsta se^So, vimos repetidamen- 

tc que a natures heterogctica do am- freqaentementfse 
biente tern fementado a cocxisfenda e stabilize 
sem haver uma marcada difcrenciag&o 

dc nichos. Portanto, uma vis&o realista da compcti^o intcres- 
pcciflca devc reconhccer que frequentemente csta ooorre n&o 
dc manerra iso-lada, mas sob a influ£ncia dc um mundo frag- 
mentado (c com suas restri^ocs), nio-permanente ou imprevi- 
sfvcl. AMm disso, a hctcrogeneidadc n&o prccisa cstar nas di- 
mensdes dc tempo c espa^o que considcramos afe agora. A 
variable individual na capacidadc competitiva dentro dc uma 
cspdcic tamb&n pode fomentar a cocxist£ncia estdvei nos casos 
cm que um competidor superior nHo-varidvd cxcluiria um com- 
petidor inferior nSo-variivel (Begon e Wall, 1987). Isso refor- 
91 um ponto que rcaparccc ao longo deste livro: a heterogcnci- 
dadc (espadai, temporal ou individual) pode cxcrccr uma in- 
fludicia cstabiiizante sobre as intcragocs ccoldgicas. 


8.6 Competi?ao aparente: espago 
sem inimigos 

Outro motivo dc cautcla cm nossa discussao sobre competig&o d 
a cxisfenda do que Holt (1977, 1984) denominou “compcti^llo 
aparente”, e 0 que outros autores chamaram dc “compcti^o por 
um cspa 9 o sem inimigos” {Jeffries e Lawton, 1984, 1985). 


FIGURA 8.13 Efeito da agregagao intra-especifica sobre a biomassa 
acima da superficie do solo (mddia ± EP) (-) , para quatro espdeies 
vegatais cultivadas por 6 semanas em misturas da tres e quatro es- 
p^cies (quatro rdplicas para cada). Stef tana media (Sm), uma oompe- 
tidora normalmente superior, teve um desempanho pior quando suas 
sementes ficaram agregadas do que quando dispostas ao acaso. Ao 
contr&rio, as tres espdeies competitivamente infariores - Capsella 
bursa-pas (oris, ( Cbp ), Cardamine hirsute {Ch ) a Poa annua {Pa) - 
exibiram um desempanho quase Sempra melhor quando as semen- 
tes ficaram agregadas. Observe as escalas diferentes nos eixos ver¬ 
ticals (de Stoll a Pratr, 2001). 
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FIGURA 8.14 fa) Distribuigao espacial de 
duas especies vegetais de dunas, Aira prae- 
coxe Erodiumcicutarium, err urn local no no* 
roeste da inglaterra, Urr fridice de agrega* 
gao de 1 indica uma distribiiigao ao acaso. 
fn drees superiores a 1 in dicam agregagao 
dentro de manchas com raios conforms es- 
pecificado; valores inferiores a 1 indicam Lima 
distribuigao regular, As barras representam 
intervalos de confianga de 95%. (b) Assoc ia* 
gaoentre A. praecoxe E. cicutarium em cad a 
urn dos tres an os. Um indice de associagao 
superior a 1 indica que as duas especies ten- 
deram a ficar juntas mais do que seria espe- 
rado s6 pelo acaso em manchas com raios 
conforme especificado; valores inferiores a 
1 in dicam uma tendenda a encontrar uma 
especie ou a outra. As barras representam 
intervalos de confianga de 95% (segundo 
C oomes et af., 2002). 


Imagine uma tinica cspdcic de 
predador ou parasiro que ataca duas 
espdcics de presas (ou hospedeiro). 
Ambas as especies de presas s£o preju- 
dicadas pelo inimigQj c este se benefi- 
da de ambas as especies de presas. Por- 
tantOj o aumento de abund&ncia que 
o inimigo alcanga ao consumir a pre- 
sa 1 aumenta seu dano sobre a presa 
2. Por issOi indirctamcntc a presa 1 afeta de mancira adversa a 
presa 2 e vice-versa. Essas intcragdcs cstiio resumidas na Figu- 
ra 8.15, a qual mostra que do ponto de vista das duas espddes 
de presa, os sinais das intcragdes s£o indistinguivcis dos que sc 
produziriam na interag&o indircta de duas especies competin- 
do por um tinico rccurso (competigSo de explorag£o). No pre¬ 


sence caso, nao parcce haver um rccurso limit ante, daT por- 
tanto* a expressed “compctigSo apa¬ 
rt nte”. 

Em um experimento envolvcn- 
do um parasitdide (a vespa Venturis 
canescem) e duas lagartas liospedciras 
(Plodia interpunctella c Ephestio kueh- 
niello)* Bonsall c Hassell (1997) per- 
mitiram o tdnsito livre do parasitdide entre as especies hospe- 
dciraSj mas mantiveram os liospcdeiros separados para evitar a 
possibilidade de compctiglo por recurs os. Quando as Cama¬ 
ras experimentais continham apenas uma espdeie liospedcira 
c o parasitdidcj ambas persistiram e cxibiram oscilagoes 
amortecidas no tamanho populacional, tendendo a um cqui- 
Hbrio esHvcl (Figura 8.16). Pordn, com apresenga das duas 


duas especies de 
presa atecadas 
por um predador, 
em ess£ncia, nao 
podem ser 
distin guides de 
duas e specie s 
consumidoras que 
competem por um 
recurso 


evidisneia de 
competigao 
aparente .... em 
duas lagartas 
compartilhando 
um parasitdide 
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FIGURA 8.15 Em termos dos sinafs de Suas 
interapoes* os seguintes cases nao podem 
ser distingurdos uns dos outros: (a) duas es= 
pecies interferindo diretamente [ccrnpetigao 
de interferenda); (b) duas especias consu- 
mindo um recurso comum (competigao de 
exploragao); (c) duas espddas sendo ataca* 
das par um predador comum ("eompetigao 
aparente" palo "espago livre de fnimiigos"); a 
(d) duas especies Irgadas por yma tarceira 
que compete com uma a man tern uma rela- 

gao mutualista com a outra, (-) - inte- 

ragoes diretas; ( . ) = interagoas tndire- 

tas; as setas fndicam rnfluencias positivas a 
os circulos indicam infiuencias negatives (se- 
gundo Holtj 1984; Connell, 1990). 


esptfoics hospcdeims no sistcma* o parasitdi dc tcve um im- 
pacto maior sobrc a cspdcic dotada da taxa intrfnscca de 
erescimento mais baixa (E. kuehniella). Este hospedciro 
mostrou oscilagoes popukcionais crcsccntcs c itivariavel- 
mcnte foi levado ^ cxtinglo. Por mcio dc scu cxperimcnto* 
Bonsall e Hassell puderam demonstrar o efeito da compe- 
tigSo aparente, cm uma situagEio cm que a competigao por 
recursos entre esp^cies de lagartas foi cxclufda. 

Ao mesmo tempo cm que a exprcss&o “competigao apa- 
rente” 6 bastantc apropriada, ks vezes i importantc considerar 
o “espago livre de inimigos” eomo o rccurso limitante pelo 
qual as e species dc pres as (ou hospedciro s) compctcm. Isso 
ocorre por que a persist£ncia da espdeie de pres a 1 serd favore- 
cida por evitar ataques do predador* que tambrfm altera a pre- 
sa 2. Qaramcnte, a pres a 1 oonsegue isso pela ocupag&o de 
um hibitat, ou pel a adog&o de uma forma ou um padrdo com- 
portamento]* sufidentemente diferente daqucle da pres a 2. Em 
resumo, o “ser diferente” {isto i, diferenciagao dc nidi os) mais 
uma vcz favoreccrd a cocxist£ncia - mas isso acontcccrd assim 
por causa da rcduglo da compctig&o aparente ou da compcti- 
giao por espago livre de inimigos. 

Uma rara demonstragao experi¬ 
mental da competigdo aparente pelo 

P cpnc 

predadores espago livre de inimigos cnvolvc dois 

grupos de presas que vivem cm redfes 
rochosos de submards cm Santa Catalina Island* California. 
O primeiro grupo comprecndc tr£s espdeies de gastrdpodes 
mOveis: Teguia aureotincta, I. eiseni e Astraea undosai o segun- 
do comprecndc bivalves sdsscis, dominados pelo marisco Cha- 
ma arcana. Ambos os grupos cram predados por uma lagosta 
{PanuUrus interruptus), um polvo {Octopus bimaculatus) e um 
biizio {Kelletia keUetit), embora esses predadores mostrassem 
uma nftida prcfer^ncia pelos bivalves. Em dreas caractcrizadas 
por mataedes c muitos espagos de fissuras (“alto-rclevo”), ha- 
da densidades altas dc bivalves c predadores* mas densidades 
apenas modcradas dc gastrdpodcs- contudo, nas dreas de bai- 
xo-rclcvo, quasc sem espagos de fissuras, a presenga dc bival¬ 


ves era aparentemcnte nuia, havia apenas poucos predadores e 
densidades altas de gastrdpodcs. 

As densidades dos dois grupos de presas forarn inversa- 
mente correlacionadas, masliavia poucos clementos da sua bio- 
logia alimentar para sugerir que estivessem competindo por 
um mesmo rccurso. Por outro lado* quando os bivalves forarn 
introduzidos cxperimentalmcntc nas dreas quasc sem espagos 
dc fissuras, aumentou o numcro de predadores que sc congrc- 
gavam, as taxas de mortalidade dos gastrdpodcs crcsceram (mui- 
tas vczes aparentemcnte associadas d predag^o pela lagosta ou 
pelo polvo) c as suas densidades diminufram (Figura B. I7a,b). 
A manipulag&o experimental dos gastrbpodcs (mdveis) mos- 
trou-sc impossivcl, mas os locais quasc sem espagos dc fissuras 
com densidades altas de gastrdpodes sustentaram densidades 
mais altas de predadores* c as taxas dc mortalidade dos bivalves 
introduzidos cxperimentalmcntc forarn mais elevadas do que 
nos locais com densidades rclativamcntc baixas de gastrbpodcs 
(Figura 8,17c). Nos raros locais de alto-reievo sem o bivalve C. 
arcana, as densidades dos predadores forarn mais baixas do que o 
normal e as dc gastnSpodcs forarn mais altas (Figura 8.17d). Parc- 
cc claro que cada grupo de presas afetou adversamentc o outro 
por mcio de um aumento no numcro dc predadores c* portan- 
to* mediante uma maior mortalidade induzida pelo predador. 

Um experimento com um objc- 

r ^ 0 0m ITiQSC3.S 

tivo scmclhantc envolvcu a rcmogSo minadoras de 
de uma mosca comum minadora de folhas 
folhas {Calycomyza sp.) e sua planta 

nospedeira Lepidaploa tortuosa (Astc- umti fIonestatropical 

raccac)* em locais rcplicados em uma 

comunidadc florestal tropical de Belize, America Central. 
Outras espdeies dc moscas minadoras de folhas, que compar- 
tilhavam inimigos naturais (vespas parasitdides) com 
Calycomyza, mas cujas plantas hospedeiras cram diferentes* 
demonstraram redugSo do parasitismo e aumento da abun- 
d^ncia (um ano depois) nos locais de rcmoglo* em compara- 
gS^o como os locais-controlc (Morris ctal. t 2004). Esses rcsul- 
tados apdiam as provisoes da competigao aparente* envolven- 
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FIGURAS.16 Competigao sparente media- 
da por parasito, por meio de uma vespa pa- 
rasitoide, Venturis canescens, que ovopo¬ 
sits em duas espdcies de iagartas hospe- 
deiras. As organizagoes experimental es- 
tao iSustradas a esquerda, e as dinamrcas 
das populagoes do parasitdide (linhas pre- 
tas tracejadas) e das especies hospedeiras 
(hospedeiro 1, Piodia interpunctella [linhas 
marrons]; hospedeiro 2, Ephestia kuehnie- 
tfa [linhas pretas continues]], a direita. (a) 
Ma presenga de apenas um hospedeiro, este 
e o parasitdrde coexrstiram com dinamica es- 
taveL [b] Quando o paras itorde teve acesso 
aos do is hospedeiros, o hospedeiro 2 mos- 
trou oscilagoes divergentes e sofreu extin- 
gao (de Hudson e Greenmanj 1998, segun¬ 
do Bon sail e Hassell, 1997). 


do um inimigo natural comum, cm uma situag^o cm que pode 
Mo ocorrcr competigSo intercspccffica por plantas hospcdci- 
ras cntrc csptkrics dc moscas. 

Para complctar o quadro, cxistc uma outra interagio in- 
dircta cntrc duas cspdcics, quafificada pela cxprcss^o “compe- 
tiglo aparente” (Figura 8.15d), cm quc as cspdcies 1 c 2 cxi- 
bcm impact os ncgativos rcdprocos, c as esp^cies 2 c 3 t£m 
impactos positivos (mutualistas) (ver Capftulo 13). As csp<f- 
cics 1 c 3, entSo, aprcscntam impactos ncgativos indiretos re- 
cfprocos, scm compartilhar um rccurso comum on, ncstc caso, 
um prcdador comum. Bias cxibcm compctigSo aparcntc, cm- 
bora Mo por cspago livrc dc inimigos (Connell, 1990). 

Os cxcmplos mencionados atd 
reaval lacao da e , 

com pet gao em a g orl sc rcfcrctn * compeugao aparen- 

vegetais tc cm animais. Connell (1990) rcali- 

zou uma. reavaliaglo particularmente 
esdarcccdota de 54 cxcmplos dc experiments dc campo pu- 
blicados sobre "competigao” cm vegetais, cm quc os autorcs 
originais afirmavam haver demo nstrado compctigio intercs- 
pccffica conventional cm 50. Uma an^Iisc mais atenta revelou 
quc, cm muitos desses estudos, a coleta dc i nib imagoes Mo foi 
suficicntc para possibilitar a distingio cntrc compctiglo con¬ 
ventional c competigao aparcntcj c cm muitos outros a infor- 
magao cstava disponlvel, mas era ambfgua. Um cstudo, por 


cxemplo, mostrava quc a diminagSo de Artemisia dc uma am- 
pla drea do Arizona permitia o crcscimcnto muito mclhor dc 
22 cspdcics dc hcrbdccas, cm comparagao com o crcscimcnto 
observado cm locais Mo-pcrturbados ou cm locais ondc Arte¬ 
misia de hdbito arbustivo, fora removida cm faixas estreitas dc 
3 m. Isso foi originalmentc interpretado como uma grande 
redugio da competigao pek cxploragdo da dgua, no primeiro 
caso (Robertson, 1947). Contudo, na irca maior, as plantas 
hcrbdccas tambdm experimentaram uma. grande redugio da pres¬ 
sed do paste] o pelos ccrvos, rocdorcs c insetos, para os quais os 
individuos dc Artemisia representavam nio apenas uma fontc dc 
alimento, mas tambdm um local dc rcfiigio. Por isso, 6 igualmcn- 
tc provdvcl quc o rcsultado tenha sido produzido pcla redugio da 
competigao aparcntc. 

Isso enfatiza quc Mo sc iustiflca 

i / pad roes e 

a rclativa neglig£ncia a respeito da processes 
competigao aparcntc no passado, mas 

tambdm realga que, no contcxto da competigao interespcdfi- 
ca, 6 importantc a distingao entre padrScs, por um lado, e 
processos ou mccanismos, por outro. No passado, os padrocs 
dc diferenciagSo dc nichos, bem como do aumento da abun- 
d^Lncia dc uma eaprfcie na aus£ncia dc outra, cram interpreta- 
dos como cvid£ncia da compctiglio demasiado ficil. Agora 
podemos constatar que tais padrdcs podem surgir por meio 
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FIG UR A 8,17 Evidencia da competigao aparente por espago Irvre de predadores, em Santa Catalina Island, EUA. (a) A densidade de predado- 
res [numero por 10 m^ com os erros-padrao) e a mortal I dade de gastrbpodes (numero de conchas ''recentemente m ortas" por local, com os 
erros-padrao) aumentaram, em relagao aos controles (barras em cinza), quando os bivalves foram adicionados aos locals sem espapos de 
fissuras dominados por gastrbpodes (barras manrons). (b) Isso determinou um dedfnlo da densidade de gastrbpodes (sao indicadasas barras 
dos erros-padrao), (c) A densidade de predadores (numero por 10 m 2 1 com os erros-padrao) foi mars alta nos locals sem espagos de fissuras 
com densidade elevada (barras marrons) do que nos locals sem espagos de fissuras com densidade baixa de gastrbpodes (barras em cinza), 
tanto na presenga quanto na ausencra de C. arcana, (d) As densidades de predadores (numero por 10 m 2 , com os erros-padrao) foram mars 
baixas, e as densidades de gastrbpodes (numero por m 2 , com erros-padrao), mais altas nos locals de alto-relevo sem C. arcana (barras 
marrons) do que naqueles com ela (barras em cinza) [segundo Schmitt, 1987), 


dc nma amp la vatricdadc dc processes, c que uma. comprccn- 
s£o apropriada requer que os distingamos - n&o apenas discrimi- 
nando entre compctigocs conventional c aparente, mas tambem 
espccificando os mccanismos dentro, digamos, da competiglo 
conventional (um ponto ao qua! retornaremos na Sc^o 8.10). 

8.7 Efeitos ecologicos da competigao 
interespecrfica: abordagens 
experimentais 

Apcsar das interacts importantes cn- 

tre compcticao c hetetoeeneidadc am- 
campo e de ■ . , . z. . 

□rental, c das compncagocs da compe- 

ti^o aparente, uma grande atcnqfio 


tern sido dedicada \ prdpria competi^o convcncional. J£ dcs- 
tacamos as diflculdades na interpreta^io das evid£ntias que 
s^o meramente observances (ver Freckleton eWatkinson, 2001)* 
e 6 por cssa razfio que muitos cstudos so b re efeitos ecologicos 
da compcticao intcrcspccffica tlm adotado uma abordagem 
experimental. Por excmplo, vimos experimentos de campo en¬ 
voi vendo manipula^o de cracas (ver Sc to 8.2.2), aves (ver 
Sc^o 8.2.5), taboas (ver ScgSo 8.3.3) c caracdis (ver Segdo 
8.5.4), nos quais a densidade de uma ou dc ambas as cspdcics 
foi altcrada (cm geral reduzida). Subscqucntcmcntc, foram mo- 
niroradas a fecundidade, a sobrevivdncia, a abunditntia ou a 
utilizagio de recursos das espbties restantes. Apbs, os rcsulta- 
dos foram comparados com a situa^Io anterior a manipulate 
on, mcllior ainda, com uma parcela-controle comparivel na 
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qua! nio ocorrcu qualqucr manipiilagao. Tais experimented t£m 
fornccido informagocs vaiiosas* mas cles slo tipicamcnte mats 
Beds dc executar com alguns tipos dc organ ismos {p. ex.* or- 
ganismos sdsscis) do que com outros. 

O segundo tipo de evidenria experimental 6 procedente 
de trabaJJios rcalizados sob condigocs artificials controladas 
(com freqti£nriacm laboratbrio). Novamente* o demento cru¬ 
cial tem consistido cm gcral cm uma comparagio entre as rcs- 
postas de esp^cies que vivcm isoladamente c suas resposta quan- 
do cm combinagio. Tais experiments apresentam a vanta- 
getn de scrcm comparativamcntc Beds de executar c contro- 
lar* mas tem duas desvantagens importantes. A primeira i qne 
as espMes s&o examinadas cm ambientes diferentes daqueles 
cm que vivem natural mcntc. A segunda 6 a simplicidade do 
ambiente: clc pode impedir a difcrenciaglio dc niehos porque 
n&o possui dimcnsocs do nicho, qne cm outras dreunstindas 
seriam importantes. Dc qualqucr forma* esses experiments 
podem proporeionar indfeios importantes sobre os provdveis 
efeitos da competigSo na natures. 

8.7.1 Experimentos de prazos mais longos 

A maneira mais dircta dc descobrir o rcsultado da competto 
entre duas espdies no laboratdrio* ou sob outras condigSes 
controladas* 6 coioci-las juntas e deixd-las por si mesmas. Dcs- 
sa forma* uma vcz que mesmo a competigao mais unilateral 
provavelmentc ocupe algumas gcrag6es (ou um perfodo razod- 
vel de creseimcnto modular) antes de produzir-se por comple¬ 
te* cssa abordagem dircta 6 mais Beil e tem sido usada com 
mais frcqii£ncia cm algumas cspddes do que cm outras. Ela 
tem sido aplicada mais frcqiientemcnte para insetos (como no 
cxemplo do besouro da farinha* na Segiio 8.4.3) e microrganis- 
mos (como no exemplo do Paramecium , na Seglo 8.2.4). Ob¬ 
serve que ncm as plantas superiores* ncm os vertebrados e ncm 
os invertebrados grandes sc prestam facilmcnte a csta aborda¬ 
gem (embora um cxemplo com vegetal seja discutido na Scglo 
8.10). Devemos estar dentes que isso pode distorcer nossa vi- 
sdo a respeito da natureza da competto in teres pcdfica. 

8.7.2 Experimentos de uma unica geragao 

Dados esses problemas* a abordagem alternative de “laborato¬ 
rio^* utilizada cspecialmcnte com plantas (embora os m (dodos 
tenham sido ocasionalmentc usados com animais)* cm gcral 
tem consistido cm acompanliar as populates durante apenas 
uma geragio* comparando as “entradas” e as “safdasT Diver¬ 
sos delineamcntos experimental tem sido empregados. 

Nos experiments “de substitui- 

gSlo”* 6 cxplorado o efeito da variac^o 
substftuicao \ r _ , , , , T 

da proporgao dc cada uma de duas 

espdeies* mantendo constante a den- 
sidade total (Wit* 1960). Assim* cm uma densidade total de* 
por cxemplo* 200 plantas* sc cstabeleceria uma s^ric de mistu- 


ras: 100 da espdeie A e 100 da esptfeic B, 150 A e 50 B* 0 A e 
200 B* etc. Ao final do perfodo experimental* scria monitora- 
da a quantidade dc sementes ou a biomassa dc cada espdeic 
cm cada mistura. Tais series de substitute podem entio scr 
cstabclecidas para uma gama de densidades totais. Na pritica* 
contudo* a maioria dos pesquisadores usa apenas uma unica 
densidade total* o que tem provocado uma critica consideri- 
vel ao delineamento* pois isso significa que o efeito da compc- 
tigio durante virias gcragSes - quando a densidade total inc- 
vitavelmentc sc altcraria - nao pode scr previsto (ver Firbank 
c Watkinson* 1990). 

Dc qualqucr maneira* as series de substituigio tto sido 
muito valiosas para clucidar aspects da natures da competi- 
gio intcrcspcdfica e os fatorcs que infiucnciam na sua intensi- 
dadc (Firbank c Watkinson* 1990). Um dos primeiros e mais 
influences estudos foi o dc Wit e colaboradores (1966) sobre a 
competigao entre a graminea Panicum maximum e a legumi- 
nosa Glycine javanica, que frcqiientemcnte for mam pastagens 
mistas na Australia. P. maximum adquire todo o scu nitrog£nio 
apenas do solo* mas G. javanica adquire parte do sen nitrog£- 
nio a partir do ar* por fixagiio dessc nutriente, por mcio da 
associagiio dc suas raizes com a bacteria Rhizobium (ver Segio 
13.10.1). Os compctidores foram eultivados cm series de subs¬ 
titute com e sem a inoculagio de Rhizobium * c os resultados 
siao apresentados tanto sob forma de diagramas de substitute 
como sob forma de “produgocs totais rclativas” (Figura 8.18). 
A produgilo relativa de uma espifeie cm uma mistura 6 a raz&o 
dc sua produgao na mistura cm rclagao a produgSo da espdeie 
sozinlia na s^ric de substituigSo* eliminando quaisquer dife- 
rengas de produce absoluta entre as csp&ucs e referindo-as k 
mesma escala. A produglo total relativa de uma mistura parti¬ 
cular 6 entio a soma das duas produces rclativas. A partir das 
series dc substitute (Figura 8.18a)* parccc claro que ambas as 
csp^cics* mas espccialmente G. javanica , tiveram mellior dc- 
scmpcnlio (foram mcnos afetadas pela competigio intcrespc¬ 
dfica) na presenga do que na ausencia de Rhizobium. Contu¬ 
do* isso fica ainda mais claro a partir das produgocs totais rcla¬ 
tivas (Figura 8.18b), que na ausencia de Rhizobium nunca se 
afastaram significativamente de 1* mas na sua presenga foram 
consistentcmcntc superiores a L Isso sugcrc que a difcrencia- 
gio de niehos nao foi possfvel sem Rhizobium (uma segunda 
cspdcic poderia ajustar-se somente por redugSo compcnsatdria 
do rcndimento da primeira); contudo a difercnciagao de niehos 
ocorrcu na presenga de Rhizobium (as espfoies ptoduziram mais 
cm conjunto do que separadamente). 

Uma segunda abordagem* popu- experimentos de 

lar no passado* consistc no uso de um 
delineamento “dc adigio”* cm que uma 

cspdcic (tipicamcnte uma planta dc cultivo) 6 semcada com 
uma densidade constante* junto com um gama de densidades 
dc uma segunda csptfcic (tipicamcnte uma erva daninha). A 
justificativa dessc delineamento 6 que elc imita a situagio na¬ 
tural dc um cultivo infos tado por uma erva daninha e* por isso* 
fornece in form agio sobre o efeito provdvel de diverse s nfveis 
de infestagio (Firbank e Watkinso* 1990). Entretanto, um 
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FIGURA 8.18 Experimento de substitute sabre a competigao interespedfica entre Panicum maximum (P) a Glycine javansca {G}, na presenga 
e na ausencia de Rhszobium: (a) diagramas de substituigao; (b) produgoes totals relativas (segundo Wit et a/,j 1966). 


problems com os exp crimen to s de adigao 6 que a densidade con- 
junta c as proporgocs das csp6cics variam simultancamentc. Por 
isso, foi demonstrado que 6 diffcil sepatar o cfcito da erva dani- 
nha sobre a produglo do cuitivo do simples cfcito dc aumentar a 
densidade total (cuitivo mais erva daninha). A Figura 8.19 mos- 
tta urn cxcmplo que dcscrcvc os efcitos dc duas ervas danitihas. 
Cassia obtusifolia c o caruru {Amarantbus retrtfkxus\ sobre a pro- 
dugao dc algodao no Alabama (Buchana etaL> 1980). A medida 
que aumentava a densidade dc ervas datiinlias, diminula a pro- 
dugSo de algodao, sendo cste cfcito da competigao ititercspecfFica 
mais pronunciado com C. obtusifolia do que com A. retroflexus. 

Nos delineamcntos de substitui- 
giio, as proporgSes dos competidorcs 
sEio variadas, mas a densidade total 6 
mantida constante, enquanto nos dc- 
lincamentos de adigSo as proporgoes slo variadas^ mas a den¬ 
sidade de um compctidor £ica constantc. Talvcst por isso seja 
bem-vinda a proposta e a aplicaglo da “andlise dc superSde 
dc resposta”, cm que duas espdeies sSo plantadas separadas c 
misturadas cm uma ampla gama dc dcnsidadcs c proporqocs 
(Figura 8.20) (Firbank c Watkinson, 1985; Law c Watkinso^ 
1987; Bullock et ai. t 1994b; embora esse tiltimo se reftra a 
clones da mesma csp^cic). Em con junto, esses cstudos suge- 
rem que as equagocs apropriadas para dcscrcver o cfcito com- 
petitivo dc uma cspdcic (A) sobre outra (B) sSo, no caso de 
mortalidadc: 

- JV-a [1 + (W u + P^bH 1 (8-16) 

e para a fecundidade: 

Y a = N a R a [1 + a (N a + aAy ]■(8.17) 


que, como pode-sc observar, cst&o rcladonadas k Equag&o 5.17 
(ver SegSo 5.8.1 - o modelo bdsico da competigao intra-espe- 
dfica) c k Equag&o 5.12 (ver Scgilo 8.4.1 - a incorporate da 
competiga° interespedfica). Dessc modo* N- A e N-% s&o os 
niimeros iniciais das csp^cics Ac B; A r ^ c A r B represen tam os 
mimeros das csp^cics A e B apds a mortalidadc; Y A 6 a produ- 
g&o (sementes ou bio mas sa) da espdeie A; m e a represent am a 
suscetibilidadc ao adensamento; |3 e OE slao os coeficicntes de 



FIGURA 8.19 Experimento de competigao com um "delineamento de 
adigao”: produgao de algodao em parcelas plantadas com densidade 
constante, infestadas de ervas daninhas {Cassia obtusifolia e Ama- 
ranthus retrofiexus ) com densidades diferentes (segundo Buchanan 
e? af. t 1980), 
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(b) 



Kg.fescala log) 


FIG UR A S.2G Superffcie de resposta da 
competigao, tndicada pel a produgao de se- 
mentes per recrpiente, entre (a) Phleum ane- 
narium e (b) Vufpia fasciculate seme ad as 
em separado e em misturas com uma gama 
de densfdades e frequencias. x e x ? sao as 
densidades de semeadura de F. arenarium 
e V. fasciculate, respectivamente (segundo 
Law e Watkinson* 1907). 


competition R A 6 a taxi reprodutiva bisica da esp&ie A (c, 
portanto* N A R A 6 a produgio na aus£ncia dc competition e b 
detcrmina o tip o de dcpend£ncia da densidade (assumida como 
igual a 1 para a mortalidade - compcnsatio perfcita). Os da¬ 
dos como os aprcscntados na Figura 8.20, obtidos durante 
uma linica geratio* podem, assim, scr us ados para ajustar os 
valorcs {mediantc um programa dc computador) aos parime- 
tros das Equates 8.16 e 8.17* e as equates* por sua vez, 
podem scr utilizadas para prever o rcsultado da competi^o 
entre as espdcics durante muitas gera^des - o que nio 6 possl- 
vel tanto com os dclincamcntos de substituitio quanto com 
os de adi£io. 

Por outro lado, Law e Watkinson (1987) vcrificaram que 
podcriam obter um a juste mclhor is superficies de resposta 
utilkadas cm scu experimento caso usassem uma cquagio em 
que os cocficicntcs dc competi^So nio fbssem fixos* mas sim 
variassem com a frcqidncia e a densidade - embora o scu sig- 
nificado, em termos de “comportamento vegetal”, nio seja 
daro. Portanto, as anilises de superficies dc respostas, ao reve- 
larcm as complexidades potcnciais das intcraqScs entre cspe¬ 
cies competidoras, tambdm rcvelam que o conbecimcnto ou a 
previsio dos rcsultados dinimicos pode scr apenas uma parte 
da histdria. Scria necessirio tambdn eompreender os meca- 
nismos subjaccntes (ver Se^io 8.10). 


8.8 Efeitos evolutivos da competigao 
i rite res pec if ica 

8.8.1 Experimentos naturais 


Vimos que a competi^lo intcrespcd- 
fica costuma scr estudada por um cx- 
perimentador mediantc a compara^o 
de esp^cies isoladas e em combinaflo. 
A natureza com frcqu£ncia proporcionainformaqio deste tipo: 


pr6s e contras dos 

experimentos 

naturais 


a distribute dc certas cspdcics potcncialmentc competidoras 
6 tal que elas is vcies ocorrem juntas (simpatria) c is ve^cs 
separadas (alopatria). Esses “experimentos naturais” podem for- 
necer informa^io adicional sobre a compctiqio interespedfi- 
ca, e especial men tc sobre os efeitos evolutivos* ji que as di fe¬ 
re m^s entre populates simpitricas e alopitricas sio muitas 
vcsces dc longa data. Os experimentos naturais sc tornaram 
atraentes* cm primeiro lugar, porque elcs sdo naturais - elcs se 
referem a organismos vivendo em sens hibitats naturais — e* 
em segundo lugar, porque podem scr “reaiizados” simplesmcnte 
por meio da observable - nio sio necessirias manipnla^oes 
experimentais diffccis ou impraticivcis. Entretanto, sua dcs- 
vantagem esta na falta dc populates “experimentais” e 
“controle” verdadeiras. Ideal men tc, deveria haver apenas 
uma diferenga entre as populates: a presenga ou a aus£n- 
cia dc uma espdcic competidora. Na pritlca* contudo, as 
populates em gcral diferem tambdn cm outros aspcctos* 
simplesmcnte porque ocorrcm cm locals distintos. Por is so* 
os experimentos naturais devem scr 
interpretados sempre com cautela. 

A evid£ncia da competi^o nos 
experimentos naturais gcralmentc pro- 
vdm da expan sio do nicho na aus^n- 
cia dc um compctidor (conhccida 

como liberagdo c&mpetitiva) ou simplesmcnte da diferenqa do 
nicho efcfivo de uma esp^cie entre populates simpitricas e 
abpitricas. Se essa diferen^r vem acompanhada por mudan- 
91s morfoMgicaSj entio o efeito 6 referido como um desloat- 
ment& de card ter. Por outro lado, as caracterlsticas fxsiolbgicas* 
comportamentais c morfoldgicas provavclmcntc cstio envoi- 
vidas nas intera^ocs compctitivas e sio um rcficxo do nicho 
efetivo de uma cspdcic. Entre cssas tr£s caracterlsticas* 4 possf- 
vel que as diferen^as morfoldgicas sejam o rcsultado mais evi- 
dente damudani^a evolutiva, mas, como veremos, os “caractc- 
rcs” fisiolbgicos e comportamentais sio tambdm sujcitos ao 
“dcslocamento competitive”. 


liberEiqao 
competitiva e 
deslocamento de 
cariter 
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gerbos em Israel: O trabalho sob re duas espicies 

liberagao de gerbos (rocdorcs) que vivcm nas 

competitiva dunas eosteiras dc Israel (Abramsky c 

Sellah, 1982) proporciona um cxcm- 
plo de libera^So compctitiva natural. No nortc de Israel, a 
proje^do da crista do Monte Carmel cm dire^iio ao mar separa 
a estreita faixa eostcira cm duas ireas isoladas, uma setcntrio- 
nal e outra meridional. Meri&nes tristami 6 um gerbo que co- 
lonixou Israel a partir do nortc. Atualmcnte, elc ocorre as- 
sociado a dunas ao longo de to da a costa, induindo as ircas ao 
nortc c ao sul do Monte Carmel. Gerbillus alknhyi 6 um ontro 
gerbo, tambim associado a dunas, c sc alimcnta dc scmcntes 
similar cs is eonsumidas por M. tristami-, porim, css a cspicie 
colonixou Israel a partir do sul c Mo cruxou a barrcira do 
Monte Carmel. Ao norte do Monte Carmel, M. tristami vlve 
sozinha c 6 enoontrada tanto na areia das dunas como cm ou- 
tros tipos de solo. Entrctanto, ao sul do Monte Carmel* cla 
ocupa virios tipos de solo, mas nio as dunas, pois nclas ocorre 
apenas G. alknhyi. 

Esse parecc scr um caso dc exclusao compctitiva e dc 
libera^do compctitiva: exclusdo de M. tristami por G. alknbyi 
das dunas ao sul do Monte Carmel; libcra^io de M. tristami 
ao norte. Contudo, trata-sc dc uma cxclusio compctitiva do 
presente ou dc um efeito evolutive?' Abramsky e Sellah cstabc- 
Icccram uma sirie de parcel as ao sul do Monte Carmel, cli mi- 
nan do dclas G. alknhyi, c compararam as dcnsidadcs dc M. 
tristami ness as parcel as com as dc diversas parcelas scmclh an¬ 
tes do conttolc. Elcs monitoraram as parcelas por um ana, 
mas a abunditicia dc M. tristami permaneccu essencialmcnte 
inaltcrada. Parccc que, ao sul do Monte Carmel, M. tristami 
evoluiu para selccionar aqucles hdbitats nos quais evita a com- 
peti^do com G. alknhyi t conscrvando sua prcfcr£ncia fixada 
gcncticamcntc mesmo na aus£ncia dc G. alknhyi. Contudo, 
como sempre, por invocar o fantasma do passado, css a intcr- 
preta^ao podc ser sdlida c senslvel, mas ndo 6 um fato com- 
provado. 

Um caso de aparentc dcsloca- 
mento de caritcr morfoldgico proven 
de um trabalho sobre man gustos da 
I ndia. Nas partes ocidcntais da sua area 
dc ocorrfincia natural, o pequeno man- 
gusto da India (Herpestes javanieus) cocxistc com uma ou duas 
especics um pouco maiorcs do mesmo gencro (H. edtuardsii e 
H. mas cstas Mo estdo presentes nas partes orientals 

da sua drea dc ocorr£ncia (Figura 8.21). Simbcrloff c colabo- 
radores {2000) examinaram a varia^Io de tamanlio do dente 
canino superior desses animais, elemento importante para ma- 
tar suas pres as (observe que as f£mcas dos man gustos sdo me- 
norcs do que os machos). A leste, on dc H. javanieus ocorre 
sozinho (irea VII da Figura 8.21), os machos c as f£meas pos- 
suem canino s maiorcs do que nas dreas a oestc (III, V, VI), 
onde elc coexiste com as cspicies maiorcs {Figura 8.22). Essa 
constata^do csti de acordo com a opiniio dc que, onde estdo 
presentes prcdadorcs similarcs, mas maiorcs, o aparato dc cap- 
tura de presas dc H. javanieus foi selecionado para rcduqao dc 



FIGURA 8.21 Areas de distribuigao geo grille a natural (I a VII) do 
Herpestes javanieus (/), H. ed wards!i (e) e H. smithii (s) (de S im¬ 
bed off et ai, 2000).. 


tamanho. Isso provavelmcnte reduz a intensidadc dc compcti- 
<^io com outras cspdcics do mesmo g£nero, porque os preda- 
dores men ores tendem a atacar presas men ores, cm relagdo 
aos prcdadorcs maiorcs. Na area onde H. javanieus ocorre iso- 
ladamentc, scus dentes caninos sdo muito maiorcs. 

fi dc intcrcsse particular que o pequeno mangusto da 
India tenha sido introduzido hi ccrca de um siculo em mui- 
tas ilhas fora da sua drea dc ocorr£ncia natural (muitas vexes 
como parte dc uma tentativa ing£nua dc controlar rocdorcs 
intro duzidos). Nesses locais, as cspicics maiorcs dc mangus- 
tos compctidores ndo estdo presentes. Em 100 a 200 gcraqdes, 
o pequeno mangusto da India aumentou de tamanlio {Figura 
8.22), de modo que as dimensocs dos individuos insulares s£o 
atualmcnte intermedidrias entre aquclas da regiio de origem 
(onde elcs cocxistiam com outras espicies e cram pequenos) e 
aquclas do leste, onde elcs ocorrem isoladamentc. Nas ilhas, 
elcs cxibcm uma variagao consistentc com a “libcra^io ecolb- 
gica” da compctigio com cspicies maiorcs. 

Um outro excmplo 6 o das po¬ 
pulates de cspinhclas (Gasterosteus ■■■ e em espinhelas 

aeukatus) dc origem marinha, que vi- lu " d l,JC * d 

vem cm lagos de dgua docc na British 

Columbia, Canadd, onde permaneceram aparentemente cm 
consequ^ncia do soerguimento da Terra, hd eerca dc 12.500 
an os, ou apds as subsequentes cleva^io c rctra^io dos nfveis 
do mar, hd ccrca de 11.000 anos {Schluter e McPhail, 1992, 
1993). Como resultado dcssa “dupla invasio”, cm alguns la¬ 
gos atualmcnte eneontram-sc duas formas de G. aeukatus (em- 
bora ainda n&o tenliam recebido sens prbprios nomes cientlfi- 
cos), enquanto em outros ocorre apenas uma. Onde quer que 
as duas formas ocorram, uma 6 sempre “limnitica” c a outra 6 


desiocamento do 
car^ter morfoldgico 
... em mangustos 
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FIGURA 6.22 Diametro maximo (mm) do 
can in o superior de Herpestes javanicus em 
sua area de ocorrencia natural (dados ape* 
nas para as areas III, V, VI e Vil da Figura 
S.21) e em locals onde a esp£cie for intro* 
duzida, Os simbolos pretos representam os 
tamanhos medios para as feme as e os srm- 
bolos de cor laranja representam os tama* 
nhos medios para os machos (de Simberloff 
ef a/., 2000). 


“bentdnica 51 , Aprimcira con centra suaalimctitagSo no ptlncton 
de dguas abertas e possui filtradores dc br&nquias corrcspon- 
dentemente longos (c rcgularmcnte espagados) que filtram o 
plincton da corrente de dgua ingerida.. A segunda.* com filtra- 
dorcs de brinquias muito mais curtos, consome presas maio- 
res, localiza.das na vegctag&o on nos sedimentos (Figura 8.23b). 
Contudo, sempre que ocorre apenas uma forma cm um iago 3 
csta cxplora anibos os tipos de rccursos alimentares e 6 morfo- 
logicamcnte intermediiria (Figura 8.23a). Presumivelmente, 
apds a segunda invasio 3 evoluiu um dcslocamcnto de canker 
ccoldgico, o que promoveu a coexist£ncia do par de formas ou 
foi um fator neccssirio para o succsso da segunda invasio. A 
evid£ncia gcndtica, baseada na anilise do DNA mitocondrial 
dc vdrios pares de csp&rics, apdia a iddia de padrocs repetidos 
dc radiagio adaptativa cm lagos individual (Rundlc et a!., 
2000 ). 

Se o dcslocamcnto de cardtcr, cm ultima anilise t d can- 
sado pel a compctig&o, entdo os efcitos desta deveriam dccli- 
nar com o grau dc dcslocamcnto. As cspinhclas dc riacho ( Cu- 
Idea inconstant i que cm lagos do Can add slo simpdtricas com 
uma outra cspdcic dc cspinhcla (Pungitiuspungitius) t possuem 
diferengas significativas cm reiagio a indivfduos alopdtricos 
da sua cspdcic: filtradorcs dc brinquias mais curtos, maxilas 
mais longas c corpos mais fortes. Gray c Robinson (2002) 
consideraram os indivfduos alopdtricos dc C. inconstant como 
fendtipos cm prd-dcslocamento 3 c os indivfduos simpdtricos 3 
como fend tipos cm pbs-desiocamcnto. Quando cada fendti* 
po foi coloeado separadamente na presenga de P. pungidus y os 
indivfduos alopdtricos dc C. inconstant cresceram bem me- 
nos do que os indivfduos simpdtricos da mesma espdeie 


(Figura 8.24). Essa constatagdo estd de acordo com aliipdtc- 
sc segundo a qual a competigdo 6 reduzida. quando ocorrc di¬ 
verged a entre espdcics competidoras. 

Dois cxcmplos finais e plausivcis de dcslocamcnto de 
cardtcr sdo proporcionados pclo trabalho sobre caracdis do 
barro na Finldndia (Hydrobid ulvae c H. ventrosa) c besouros 
rinoccrontc-gigante no sudeste da Asia (Chakomma Caucasus 
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FIGURA 8.23 Deslocamento de career cm espinhela {Gasterosteus 
acuieatus). Lagos pequenos localizados na costa da British Colum¬ 
bia rnantem duas formas de espinhelas (b), em que filtradores de 
branquias da forma bentonica (•) sao significativamente mais curtos 
do que os da forma limnetica (O), en quanto aqueles das formas de 
espinhelas ocorrentes sozinhas em lagos comparaveis (a) sao inter¬ 
mediaries em comprimento. Gs com prim entos dos filtradores de bran¬ 
quias foram ajustados para levar em consideragao as diferengas em 
tamanho das formas (segundo Sdiluter e MePhail, 1993), 
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e C. atlas). Quando as duas cspecics 
de caracdis do barro vivcm separadas, 
sens tamanhos sSo praticamentc iguais; 
mas quando cocxistem, sens tamanhos 
sSo sempre diferentes (Figura 8.25a) 
(Saloniemi, 1993)^ c elas tendem a consumir particular a11- 
mentarcs dc tamanhos diferentes (Eenchel, 1975). Os besou- 
ros cxibem um padrSo morfoldgico similar (Figura 8.25b) (Ka- 
wano, 2002). Por isso, esses dados sugcrcm enfaticamcnte o 
dcslocamento dc cardtcr, permitindo a cocxisfoncia. Entretanto, 
mesmo um caso aparentemente exemplar como esse dos cara- 
edis do barro cstd aberto k discussHo (Saloniemi, 1993)- Na 
Finlandia, os habitats simpdtricos e alopdtricos nSo cram id£n- 
ticos: H. ulvae e H. ventrosa cocxistiam cm corpos d’dgua abri- 
gad os raramente afetados pel a a^do das mards. H. ulvae foi 
eneontrada sozinha cm ambientes relativamcntc expostos 
dc substrates iamaccntos dc mards e marismas; H. ventrosa 
foi eneontrada sozinha fora da zona de mafos, em lagunas c 
charcos. Aldm disso, H. ulvae naturalmente alcanna tama- 
nhos maiores cm habitats sob menos influ^ncia dc mards, e 
H. ventrosa po dc ere seer bem menos ncste tipo de habitat. 
Estc fato podem ser responsdvcl pelas diferen^as de tama- 
nho entre simp atria e alopatria nessas espdeies. Isso enfati- 
za o principal problcma dos experiments naturais como 
os que parecem demonstrar o dcslocamento dc cardter: po¬ 
pulates simpdtricas e alopdtricas podem ocorrcr cm eon- 
didoes ambientais diferentes, sob re as quais o observador 
ndo tern qualqucr controle. As vezes, podem ter sido essas 
difcrcnqas ambient ais, c nlo a eompetidao, que provoca- 
ram o dcslocamento dc cardtcr. 
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FIGURA 8.24 Medras (com erro-padrao) do crescimento (log natu¬ 
ral da massa final do peixe em cada recinto divrdido pela massa 
inicial do grupo) de indrviduos simpatricos de C. inconstans repre- 
sentando fendtipos em pds-deslocamento (barra escura) e indivi- 
duos alopatrieos da rnesrna especie representando fendtipos em 
pre-deslocamento (barra data); os dors tipos de indrviduos de C. 
inconstans foram colocados na presenga de indivfdiios de P. pun - 
gitius. Em competi^ao com indivfduos de P. pungitius, o crescimento 
dos fendtipos em pos-deslocamento foi significatlvamente maior 
do que o daqueles em pre-deslocamento (P- 0,012) (segundo Gray 
e Robinson, 2002). 


8.8.2 Experimentando com experimentos 
naturais 

Como yi. vimos com os gerbos, is ve¬ 
zes, os experimentos naturais podem, 
por si mesmos, proporcionar uma 
oportunidade para uma manipulate 
experimental posterior - e mais infer- 
mativa. Em um desses casos, foi in- 
vestigada a diverg£ncia do niche no trevo. Trifolium repens, 
como rcsultado dc sua competi<t° com a gramfnea La Hum 
perenne (Turkington c Mehrhoff, 1990). O trevo foi examina- 
do cm dois locais: (i) um com “duas espdeies”, cm que alcan- 
$ava uma cobcrtura do solo de 48% c a graminca alcan^va 
uma cobcrtura dc 96% (as duas juntas ultrapassaram 100% 
porque suas folhas podem se sobrcpor) 3 e (ii) um cm que o 
trevo alcanfava uma cobcrtura de 49%* mas L. perenne cobria 
apenas 4% (um local com praticamcntc “apenas trevo”). Fo¬ 
ram realizados tr£s experimentos dc transplantc (cm um ou- 
tro local) c tr£s experimentos de rcimplantc (no mesmo local) 
(os experimentos estlo dcscritos c numerados na Figura 8.26a) . 
T. repens , proccdentc de ambos os locais, foi plantada em (i) 
parcelas do local de “duas esp^cics”, nas quais foi removida 
apenas T. repens ■ (ii) parcelas do local de “duas cspdcics”, nas 
quais foram removidas T. repens e L. perenne ■ e (iii) parcelas do 
local dc “apenas trevo”, nas quais T . repens foi climinado. O 
grau de supress&o ou liberate competitive foi avaliado a par- 
tir da quantidade de crescimento alcangado pelas diferentes 
plantatcs de T. repens. Isso permitiu deduzir o grau dc evolu¬ 
te da diverg£neia do nicho entre as populates dc T. repens 
nos locais dc “apenas trevo” c de “duas csp^cics”, bem como 
entre T. repens e L. perenne. 

Aparentemente, a populate de T. repens do local de “duas 
csp^cics” divergiu da populate dc L. perenne (com a qual co- 
cxistia e, de outro modo, compctiu fortemente) c tambe^m da 
populate do local dc “apenas trevo” (Figura 8.26b). Quan¬ 
do, no local dc “duas csp^cics”, foi removida apenas T. repens, 
os indivfduos reimplantados desta csp^cic crcsccram mclhor 
do que os indivfduos rrattsplantados (tratamentos 1 c 4, res- 
pcctivamentc; P = 0,086, quasc significativa), sugcrindo que 
as plantas transplantadas cram mais compotitivas com L. pe¬ 
renne rcsidcntc. AMm disso, enquanto a remote dc L. peren- 
ne n^o repcrcutiu sobre o crescimento dc T. repens do local de 
“duas espdeies” (tratamentos 4 e 5; P > 0,9), produziu-sc um 
grande aumento do crescimento das plantas proccdentcs do local 
dc “apenas trevo” (tratamentos 1 c 2; P < 0,005). A remote 
adicional dc L. perenne tambdm Icvou a um mclhor crescimento 
das plantas procedentcs dc “apenas trevo”, em comparato com 
as do local dc “duas espdeies” (tratamentos 2 c 5; P < 0,05) - o 
que sugcre que somente as plantas da populate “apenas trevo” 
foram liberadas da competite em aus£ncia dc L. perenne. Final- 
mente, no local dc “apenas trevo”, os trevos oriundos do local de 
“duas espufcies” nao crcsccram mclhor do- que no scu local origi¬ 
nal (tratamentos 4 c 6; P > 0,7), enquanto as plantas do local dc 
“apenas trevo” crcsciam mclhor do que com a present da grami- 
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fa) 



H. ulvae 


H. v&ntr&$a 


Pcrcerriagem de H. veatrosa 


(b) 



FIGURA 8.25 Deslot; amento de career no 
tamanho corporal, (a) Caracdrs do barro na 
Finlandia (comprime ntos medios de Hydro- 
bia utvao e hi ventrosa, dispostos em or- 
dem cresoente da porcentagem de H. ven- 
trosa) (segundo Saloniemi, 1993). (b) Be- 
souros rinoceronte-gigante no sudeste do 
Asia (com prime ntos medios de Chalcosoma 
Caucasus e C. atlas) (s eg undo Kawano, 
2002). Em cada caso em alopatria, os ta* 
mantles corporals se sobrepoem am plam an¬ 
te, mas em simpatria eles sao srgnificatEva* 
mente diferentes, 


nca no local dc “duas csp^cies !! {tratamcntos 1 e 3; P < 0,05). 
Desse mo do, o trevo da populate dc “duas esp£cles s pratica- 
mente nio compete com L. perenne (com a qual coexiste), ao 
contririo do da populagio dc “apenas trevo”, e s 6 o fez quan- 
do transplantado para o local dc “duas csp^cies”. 


8.8.3 Experimentos de sele£ao 


as demonstrates 
di rotas dos efeitos 
evofutivos da 
competigao tern 
sldo raras 


Para o experimentador, o modo mais 
direto dc demonstrar os efeitos cvolu- 
tivos da competigao entre duas espd- 
cics consistc cm induzir tais efeitos - 


impor a prcssSo dc sclcglo {competi- 
g&o) e observar o resultado. Talvcz seja surpresa que poucos 
sHo os experimentos desse tipo bcm-sucedidos. Em alguns ca¬ 


ses, uma espdcic responded i pres sao de selcgao aplicada a 
uma scgunda cspdcic competidora, aumentando sua “capaci- 
dade competitive, no sentido de aumentar sua frcqii£ncia 
dentro dc uma populag&o con junta. A Figura 8.27 mostra um 
con junto com duas csp^cies de Drosophila. No entanto, tais 
resultado s nao evidenciam nada sobre os meios pel os quais 
esses aumentos aparentes foram alcangados (p. ex., sc foi um 
resultado da difcrenciagSo do nicho). 

Para encontrar um excmplo de um aumento demons- 
t rive I na diferenciagio do nicho que di origem k coexis¬ 
ts ncia dc compctidorcs em um experimento de sclcgiao, 
devemos mudar da competigiio intcrcspecffica no sentido 
mais cstrito para a compctig&o entre tres tipos da mesma 
cspecie de bacteria, Pseudomonas fluorescent t que sc com¬ 
port am co mo espdcics separadas porque sc reproduzem as- 
sexuadamente (Rainey e Trevisano, 1998). Os tres tipos slo 
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FIGURA 8.26 (a) Delineamento experimen¬ 
tal para tester a evolugao de Trifolium repens 
(T) em competigao com Lo(ium perenne (L). 
As populates autoctones de 7, repens, e 
as vezes tamb^m de L perenne, to ram re- 
movidas. 7 repens for removido da zona si- 
tuada na base da seta e transplanted o, ou 
replantado, na zona situada no topo da seta, 
Os numeros dos tratamentos correspondem 
aos utilizados por Connell (1980). (b) Os 
resultados deste experimento estao rep re- 
sentados em termos do peso seco total por 
parcela, alcangado por 7. repens nos dife- 
rentes tratamentos, Os nfveis de significan¬ 
ce para as comparagoes entre os pares sao 
fornecrdos no texto (segundo Turkington e 
Mehrhoff, 1990). 


chamndos dc “liso” (SM, smooth) t “rugoso” {wrinkly sprea¬ 
der ) (WS) e “flocasa” {fuzzy spreader) {FS) 3 com base na 
morfblogia de suas coldnias em placas com meio sblido. 
Em meio liquido, cks tambt^m ocupam partes bem dife- 
rentes do frasco dc cultura {Figura 8.28a). Em frascos con- 
tinuamcnte agitados 3 de modo a impossibiiitar o estabele- 
cimcnto de nichos separados para os tipos difcrentcs, uma 
cultura dc indivfduos SM inicialmente pure manteve sua 
pureza (Figura 8.28b). PonSm* na aus^ncia de agitato, os 
mu tames WS e FS invadiram c se cstabelcccram (Figura 
8.28c). Alcm disso 3 foi passive! determ inar as capacidadcs 
compctitivas dos tipos difcrcntcs, quando raros* dc invadir 
culturas puras dos outros tipos {Figura 8.2d). Cinco das 
seis possiveis invasoes silo favorecidas. £ improvivel que a 


cxceglo - WS repclc a invasSo dc FS - que I eve ri elimina¬ 
te dc FSj pois este tipo podc invadir culturas dc SM, que* 
por sua vcz, podc invadir culturas dc WS. Em geral, contu- 
do, a seleq^o experimental do aumento da diferencia^ao do 
nicho entre cspdcics compctidoras parccc ser ffustrantemen- 
tc ilusdria ou tristemente dcscuidada. 

8.9 Dilerencia^ao e similaridade do nicho 
entre competidores coexistentes 

Pode-se imaginar que o progresso cienrifico se produz fbme- 
ccndo respostas ks perguntas. Dc fato, o progresso muitas ve¬ 
zes consiste em substituir uma per gun ta por outra, mais perti- 


(a) 



Semarias- 


fb) 



FIGURA 8.27 Aparente evolugiio da caps- 
erdade competitive em Drosophila serrate. 
{a) Das duas populates experimental quo 
coexistent (e comp stem) com D. nebufosa , 
uma (I) teve um aumento nftido de sua fre- 
qiiencfa apos cerca de 20 semanas. (b) Os 
indivfduos dessa populagao posteriormente 
se desenvolveram melftor em competigao 

com D. nebulosa (I - ] - media de cinco 

populates) do que os indivfduos da popu¬ 
lar ao II ([-----] = media de cinco), ou do 
que os indivfduos da mesma cepa que nao 
haviam sido previamente submetidos a com- 
petigao interespecffica {[—- — J - media de 
cinco) (segundo Ayala, 1969). 
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FIGURA 8.28 (a) As culturas puias de tres 
tip os da bacteria Pseudomonas ftuorescens 
(Iiso = SM' rugose [wrinkly spreader] - WS; 
e flocoso [fuzzy spreader] = FS) co nee ntram 
seu crescimento em partes d if Grants s de um 
meio de cultura liquido. (b) Em frascos de 
Gultura agitados, sao mantidas as culturas 
SM puras. As barras representam os erros- 
padrao, (c) Entretanto* n os frascos niio-agi- 
tados, com culturas inicialmente puras de 
SM (•), mutantes de WS (A) e FS {■) sur- 
gem, invadem e se estabelecem. As barras 
representam os erros-padrao. (d) Capacida- 
des competitivas (taxas reiativas de aumen- 
to) quando um tipo inicialmente raro (base 
da seta} invade uma colonia pura de um 
outro tipo (topo da seta). Portanto, valores 
> 1 indicam capacidade de invadir (compe- 
tidor superior, quando ram), e valores < 1, 
incapacidade (segundo Rainey e Trevisano,. 
1996. Reproduzido com permissao do pe¬ 
ri ddico Nature). 


nente e mais desafiadora. Ncsta se£Io, tratamos dc um con- 
texto cm que este 6 o caso: as perguntas sobre qudo diferentes 
sfio os compctidorcs coexistences e que grau de distin^io deve 
haver entre cspdcics coexistences para que a competi^o nilo 
lcve ^ elimina^&o dc uma delas. 

O modelo dc Lotka-Volterra prcv£ uma cocxist£ncia cs- 
tdvcl dc compctidorcs cm situates cm que a compcti^&o in¬ 
terns pecffica para ambas as espMcs* men os importance do 
que a competi^io intra-espcdflca. fi evidente que a diferen- 
cia^So dos nichos tended a eonccntrar mais os efeitos compc- 
titivos dentro das cspdcics do que entre elas. Portanto, pode- 
se eonsidcrar que o model o dc Lotka-Voltcrra e o Princfpio dc 
Exclusiao Competitiva indicam que quakfuer grau dc diferen- 


cia^&o dos nidi os pcrmitid a coexist£ncia estdvel dos compc- 
tidores. Dcssa forma, em uma tentadva dc descobrir sc is so 
era “verdadciro”, a pergunta “6 nccessirio que sejam diferen- 
tes para coexistir dc forma csdvcl?” foi um poderoso estfmuio 
para as men tes dos ecdlogos durante a ddcada de 1940 {Kin- 
gsland, 1985). 

Contudo, atualmentc 6 ficil rc- 
conhcccr que a pergunta n&o 6 apro- 
priada, pois n&o define de forma pre¬ 
cis a O' significado dc “diferentes”. Vi¬ 
nos alguns cxemplos em que a coexist£ncia dos compctidorcs 
cstd aparentemente associada a um certo grau dc difctencia- 
o dos nichos, mas, se examinarmos com mais aten^o, veri- 


quanto de 
drferenciag§o dos 
nichos § 

necess^rio para a 
coexists ncia? 
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ficarcmos quc to das as cspdcics que coexist cm s&o difcrcntes - 
sem quc isso tcnha qualquer rek^Io com a competiipio. Por- 
tanto, uma pergunta tnais pertinentc scria “cxistc um grau mi- 
nimo dc difcrcncia^to dos nichos quc deva. ser supcrado para 
a ocorr£ncia de uma cocxist^neia cstdvcL”, ou seja, cxiste um 
limite para a scmclhan^a dc csp^cies cocxistcntcs? 

Uma tentativa influence dc responder a cssa pergunta, 
quanto jL compctii^o dc cxploraqSo c bascada cm variantes do 
model o de Lotka-Volterra, foi iniciada por MacArtliur c Le¬ 
vins (1967) c desen volvida por May (1973). Analisada de 
mancira retrospcctiva, tal abordagem certamcntc csd aberta a 
questionamento (Abrams, 1983). Contudo, sc examinarmos 
primeiro cssa abordagem e cntiio suas obje^des, poderemos 
aprendcr muito a respeito do “probiema da semcUian^a limi- 
tantc”. Aqui, mais uma vex, os modelos podem ser instrutivos 
sem scr “corretos”. 

Imaginemos tr£s csp^dcs com- 
petindo por um recurso unidimensio- 
nal c de distribute continua; o ta- 
manlio do alimento 6 um cxemplo cla- 
ro disso. Cada espdcic possui sen ni- 
cho efetivo prbprio nessa dimensSo tinica, quc pode ser repre- 
sentado por uma curva dc utilkai^io dc rccursos (Figura 8.29). 
A taxa dc consume dc cada cspdcic 6 mdxima no centre do scu 
niclio e cai atd zero cm arnbas as extremidades, c quanto mais 
as curvas dc utiliza^&o das cspdcics adjaccntcs sc sobrepocm, 
tanto mais tais cspifcics compctem. Na verdade, admidndo 
que as curvas sejam distributes “uormais” (no sentido esta- 
tistico) e que as cspdcics difcrcntes tcnliam curvas de forma 
similar, o coeficicnte dc competi^o (aplicdvd a ambas as cs- 
p£cic adjaccntcs) pode scr expresso pel a seguinte formula: 

ct = c -a 1 Mw- (8.18) 

cm que w 6 o dcsvio-padr&o {ou, aproximadamente, a Uargu- 
ra relative”) das curvas c d c a distincia entre os picos adjacen- 


tcs. Assim, a 6 muito pcquena quando cxistc uma separate 
considered entre as curvas adjaccntcs {dlw» 1 ■ Figura 8.29a) 
c fica perto da unidade k medida que as curvas se aproximam 
uma da outra [dlw < 1; Figura 8.29b). 

Quc grau dc sob repos i^So das curvas adjaccntcs 6 com¬ 
pared com a cocxist£ncia estivel? Suponliamos quc duas es- 
p^cics perifdricas tenham a mesma capacidadc dc suportc {/£, 
quc representa a adequabilidade dos rccursos disponivcis para 
as espdeies 1 e 3) c considcrcmos a coexistdncia dc outra espd- 
cie entre clas {capacidadc dc suportc K 2 ). Quando dlw tern 
um valor baixo {a tern valor elevado e as espdeies s^o simila- 
res), as condiiyocs para a cocxistdncia siao extremamente restri- 
tivas cm termos da razito mas cssas restrigdes desapa- 

rcccm rapidamente k medida quc diw se aproxima da unidade 
c a supera (Figura 8.30). Em outras palavras, a coexistdncia e 
possivcl quando dlw 6 baixo, mas somente se as adcquabilida- 
dcs do ambiente pata cada cspdcic estiverem muito bem-cqui- 
libradas. Aldm disso, sc supormos quc o ambiente vatic, ent;io 
as flutua0cs provocarao varia^ocs na raxao K r : K 2i e a cocxis- 
t£ncia agora s 6 serd possfvel sc liouver uma ampla gama dc 
raxocs K, : K 2 que levem d cstabilidade, isto sc, aproximada- 
mente, dlw > 1. 

Esse modclo, portanto, sugerc _ qye quase 
que exists um limite para a scmclhan- certa ti ente e 

^a dos competidores cocxistcntcs c 
que tal limite 6 estab elect do pel a 
condi^o dlw > 1. Sdo cssas as respostas corrctas? Dc fato, 
parccc pouco provivcl quc cxista um limite universal dc 
similaridade, ou mesmo um que seja amplamentc aplicivcl 
c quc sc possa expressar de uma mancira tao simples como 
dlw > 1. Abrams (1976, 1983) enfatixou quc os modelos 
de competiqao em vdrias dimensdes, com curvas altcrnati- 
vas de utilizaqdo dc rccursos, entre outros, levant a limites 
de similaridadc alternativos 3 c muitas vexes a valores dlw 
muitos mais baixos, compatlvcis com coexist^ncia estdvcl e 
sdlida. Em outras palavras, “dlw > 1* 6 uma propriedade 


um modelo 
sirniplcs 

proporciona uma 
respo&ta simples 



FIGURA 8.29 Curvas de utilizagao do recurso paratres especies que coexistem ao longo de um espectro unidrmensronal de um recurso. dda 
distancia entre os picos de curvas adjacentes e ivd o desvio-padrao das curvas. (a) Nichos estreitos com pouca sobreposigao (d > w), isto e, 
com uma competigao interns pec i fica relativamente pequena. (b) Nichos mais amplos com maior sobreposigao (d < ou seja, com uma 
competigao interespecifica relativamente intense. 
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FIGURA 8.30 Gama de caractensticas favor&veis do habitat (indi- 
cadas pal as capacidades de suporte /q e em que K. = K) qua 
parmite uma comynidade de tries aspdcies am equilibria com diver¬ 
se s graus de sobneposigao dos nichos (tfin) (segundo May, 1973), 


pende”. Modclos distintos, bascados cm diferentes mccanis- 
mos subjaccntcs do proccsso competitive, prev£cm que a c vo¬ 
lume leva a nichos mais amplamente es parados, a nichos rcu- 
nidos de mancira mais compacta ou a uma disposiq&o de ni¬ 
chos bastantc semclhantc iquelas previstas pcloa processes cco- 
Idgicos per si sd (Abrams, 1990). 

Portanto, dcsta discussao emergent dois pontos. O pri- 
mciro 6 que da tern sido inteiramente tcdrica. Isso 6 um rcflc- 
xo do segundo ponto* cm que temos observado progress o - 
mas em termoa de perguntas succssivas que substitucm as an- 
teriorcs, em vcz de respond^-] aa. Os dados proporcionam res- 
postas — o que temos observado 6 um refinamento das per¬ 
guntas. Parcce que, cm liltima instinct a, as tentativas para res¬ 
ponder is questdea referentes i “similaridade de nicho” tem 
de scr poatergadaa atd que saibamoa mais sobre as distribui- 
0ca de recursos, as curvas de utiliza^&o c, de mancira mais 
gcral, os mccanismos subjaccntcs na competiq^o de cxplora- 
£io. A cates pantos 6 que voltarcmos a seguir. 


de um tipo de modelo de andlisc, maa n&o de outros e, 
assim, nao da natureza como um to do. AMm disso, j£ vi- 
mos que por causa da hctcrogcncidadc ambiental c da com- 
pctiqdo aparente, entre outros, a compctiqlo de cxploragao 
e qualquer diferencia^ao de nicho a ela associada n5o cons- 
titucm ncccssariamcntc toda a histdria quando se trata da 
coexist£ncia dos competidores. Isso tambdm represents um 
argumento contra a iddia de um limite universal. 

Por outro lado, as informaqdca gcraia fornecidas por es¬ 
ses model os iniciais ainda sao vdlidaa, a saber: (i) no mundo 
real, com toda sua variabilidadc intrlnseca, provavelmcnte exis¬ 
tent limites i similaridade de organ ismos cocxistcntcs que mos- 
tram competig&o de exploration e (ii) tais limites refletirlo 
ndo apenas as diferen^as entre as csp^cies, maa tambdrn a va- 
riabilidade dentro dclas, a natureza do recur so, o tipo de cur- 
va de utiliza^&o, etc. 

Por^m, 6 realmente a pergunta 
a resposta? sobre a similaridade limitantc a mclhor 

que sc podc propor? Queremos com- 
preender o gran de difcrcnciaqlo do 
nicho entre as espdeies cocxistcntcs. Sc as espdcics estivessem 
sempre dispostas da forma mais ajustada posslvcl, cnt&o presu- 
mivelmentc elas difeririam pcla minima (limitantc) quantida- 
de. Mas por que deveriam faz£-Io dessa mancira? Vol tamos, 
mais uma vez, i distin^io entre as consequ£ncias ecolbgicas e 
as conseqii£ncias evolutivas da compcti^o (Abrams, 1990). 
Os efeitos ccoldgicos consistcm cm que as csp&ues com nichos 
“inapropriados” scrlo climinadas (ou repelidas, se tentarem in- 
vadir), c a pergunta sobre a similaridade limitantc fica reduzi- 
da a: quantas espc^cies podem scr “amontoadas”? Todavia, os 
competidores cocxistcntes tambdm podem evoluir. Em gcral, 
observamos os efeitos ccoldgicos ou uma combina^o de efei¬ 
tos ccoldgicos c evolutivos? Elcs diferem? Niio podemos tentar 
responder k primeira pergunta sem responder k segunda, c a 
resposta a csta ultima parcce scr, tahrez incvitavclmcnte, “de- 


8.10 Dilerencia^ao do nicho e mecanismos 
de exploragao 


a diferenciagao 
dos nichos... 


... d f^cil de 
imaginar em 
animals, mas 
monos em 
vegetais... 


A despeito de to das as difkuldades para estabel ccer uma conc- 
xSo dircta entre a oompctig&o intercspecifica e a difercnciagSo 
dos nichos, nSo ha dilvida de que csta ultima 6 muitas vexes a 
base da coexist^ncia das cspdcics. 

Os nichos podem ser diferenda- 
dos de muitas mancitas. Uma del as 6 
a partigiao dos recursos ou, de mode 
mais geral, a utiliza^So difcrcnciat dos 
recursos. Isso podc scr observado 
quando algumas esp&ues que vivcm 
exatamente no mesmo hdbitat utili- 
zam, todavia, recursos diferentes. Uma 
vez que a maioria dos recursos dos ani¬ 
mals sSo os individuos de outras csp^cies (dos quais hd literal- 
mente milhdes de tipos) ou partes de individuos, em prinef- 
pio ndo hi dificuldadc cm imaginar como os animais compe¬ 
tidores podem repartir tais recursos entre si. As plantas, por 
outro lado, t£m neecssidades muito scmclliantcs dos mesmos 
recursos potcncialmente limitados (ver Capftulo 3), c existc 
uma margem muito menos aparente para a parti^io dos mes¬ 
mos (mas ver a seguir). 

Em muitos casos, os recursos usados por cspdcics ecolo- 
gicamente similarcs cstio separados cspacialmcnte. A utiliza- 
$do difercncial dos recursos entdo serd expressa na diferencia- 
^io de micro-habitat entre as espdeies (p. ex., cspdcics diferen¬ 
tes de peixes alimcntando-se em profundidadcs distintas) ou 
mesmo na diferen^a na distribute gcogriftca. De forma al¬ 
ternate va, a disponibilidadc dos diferentes recursos podc cstar 
separada no tempo; por excmplo, os diferentes recursos podem 
cstar disponiveis cm distintos momentos do dia cm diferentes 
estates do ano. O uso difercncial dos recursos podc entio scr 
expresso como uma separate temporal entre as espdeies. 
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baseada nos Outra maneira importantc dc os 

recurs os e nas nichos sc diferenciarem bascia-sc nas 

co nds 90 es condi 0 cs (Wilson, 1999). Dim espi- 

cics podcm utilizar exatamcnte os mcs- 
mos rccursos, mas sc sua capacidadc para. faz£-lo 6 influencia- 
da pdas condi^ocs ambicntais (como costuma acontecer), c sc 
elas respondent dc forma difcrcntcs a tals condig&es, cntEio 
cada uma podc scr competitivamcnte superior cm ambientes 
distintos. Isso tambem podc cxprcssar-sc como uma dife- 
rencia^Io dc mlcro-hdbitats, uma diferen^a na distribui^Eio 
gcogrdfica ou uma separable temporal, dcpcnd.cn do sc as 
condi^Ses apropriadas variant cm uma eseala espacial redu- 
zida, cm uma eseala espacial amp la ou com o tempo. Natu- 
ralmentc, cm virios eases {cm especial com vegetais) n&o 6 
fdcil distinguir entre conduces c rccursos (ver Capftulo 3). 
Os nichos podcm scr diferenoiados cnt&o ten do por base 
um fator (como a dgua) que 6 tan to um recurso quanto 
uma conditio. 

Existem muitos cxcmplos dc sc- 
separapao espacial paramo, no espaijo ou no tempo, dc 

csp&ues compctidoras, envoivendo 
tanto plantas como animais. Por exem- 
plo, os girinos dc duas especics dc anuros (Hyla crucifer c Bufo 
woodhousii) dc New Jersey, EUA, possucm uma defasagem cm 
scus perfodos dc alimcnta^ao dc ccrca dc 4 a 6 semanas cm 
cada ano, aparentemente associada a respostas difcrcnciais &s 
condigdes ambientais c n&o ks mudan^as sazonais dos rccur¬ 
sos (Lawler c Morin, 1993). Duas cspdcics coexistentes dc ca- 
mundongos cspinliosos dc desertos rochosos dc Israel exibem 
uma separate didria: Acomys cahirinus i noturna c A. russatus 
6 diurna, embora a liltima sc torne noturna sc sua congfincrc 
for removida (Jones etaL, 2001). Dois besouros da easca, Ips 
duplicatus c /. typographies , consumidorcs do flocma do espru- 
ce da Noruega, encontram-sc separados cm scus locals dc ali- 
mcnta^lo cm um eseala espacial muito pequena, segundo 0 
diametro do tronco, embora o motive dcsse comportamento 
n&o esteja dc to do esclarccido (Schlytcr c Anderbrandt, 1993). 
To da via, 6 entre as plantas c outros organ ismos sdsscis que as 
separatees cspaciais c temporals provavdmentc sc jam dc im- 
portincia particular, por causa da sua margem limitada para a 
utiliza$5e difcrencial dos rccursos no mesmo local c no mes- 
mo instante (ver Harper, 1977). Entretanto, como sempre, 
uma coisa 6 demonstrar que as cspdcics diferem cm sua distri- 
bui^ao espacial ou temporal c outra bastantc diferente 6 pro- 
var que isso tern algo a ver com a competitpio. As taboas da 
Sc^o 8 . 3.3 proporcionam um cxcmplo dc plantas que com¬ 
petent c estHo separadas cspacialmcntc. Outro cxcmplo 6 apre- 
sentado na Figura 8.31, a respeito das esp£cies anuais Sedum 
smallii e Minuartia uniflora que dominant a vegetate que 
crcscc sobre afioramentos granfticos no sudeste dos EUA. As 
plantas adultas exibem uma zona^ae cspccialmcntc clara asso¬ 
ciada \ profun didade do solo {por sua vcz, bastantc corrcla- 
cionada com a umidade do solo), c os resuitados experimen- 
tais refor^am a hipdtcsc dc que 6 a competi^ao, c nao as mcras 
difcrcnqas dc tolcrlncia, que dd origem a cssa zonaqUo. 
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FIGURA 8.31 Zonagao de indivfduos, de acordo com a profundidade 
do solo, de duas espdeies vegetais anuais, Sedum smallii e Minuartia 
uniflora, em quatro est^gios do ciclo de vida (segundo Sharitz e Mc- 
Cormickj 1973). 


Contudoj a describe do resultado da compctii^o - “uma 
cspdcic cocxistc com ou cxclui a outra” - c mesmo sua associate 
com a diferencia^lo do nicho, seja bascada nos prdprios rccursos 
ou nas condi^ocs ou cm mcras diferengas cspaciais ou temporals, 
na realidade nos propicia pouco entendimento do processo com¬ 
petitive. Como temos repetidamente observado neste capftulo, e 
por isso que devemos cnfocar mais os mecanismos da cxplora^ao. 
Como, exatamente, uma cspc^cic podc levar vantagem sobre outra 
na explora^ao e 11 a compendia? Como dois consumidorcs podcm 
cocxistir a partir dc dois rccursos limitantes, quando ambos sao 
absolutamente csscnciais para os dois consumidorcs? 

Akm disso, como Til man (1990) 
salientou, cnquanto o monitoramcn- 
to da dinlmica das populates dc duas 
csp^cies competidoras podc forncccr 
um certo podcr de prcvislo para a prd- 
xima vcz que compitam, nao seti dc grande ajuda para prever 
como cada uma reagiria contra uma terccira cspdcic. For outro 
lado, sc compreendcrmos a dinimica da intera^o dc todas as 
csp^cics com scus rccursos limitantes que compartilham, cn- 
tSo poderfamos scr capazcs dc prever o resultado da competi- 
gao dc cxplora^o entre qualqucr par delas. Portanto, volta- 
mos agora a algumas tentativas para explicar a cocxist£ncia de 


a necessidade de 
corssiderar a 
dinSmica dos 
recutSGS 
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csptfcies quc compctem pelos recursos limitantes e quc explici- 
tamente consideram n£o apenas a dinimica das esptteics com¬ 
petidoras, mas tamtam a diMmica dos prdprios recursos. Mais 
do quc entrar nos dctalhes dos modeios, examinaremos sens 
as peer os gerais c algumas das condusSes mais importantes. 


8.10.1 Exploragao de um unico recurso 


urn modeio para 
um unico 
recurso,.. 


Til man (1990) mostra, para di versos 
model os* o qne foi demonstrado cm- 
piricamcnte na se^So 8.2.6, que, quan- 
do duas espdeies compctem mediante 
cxplora^So por um recurso limitante, o resnltado 6 determi- 
nado pcla espdcic cxploradora capaz de reduzir o recurso atd a 
concentrate de cquilfbrio mais baixa, /T. (De mo do satis fa- 
tdrio para a competigSo aparente o inverso 6 verdadciro: a presa 
ou hospedeiro capaz de sustentar a abundincia maior de pre- 
dadorcs ou paras itos 6 o vencedor |ver 3 por cxemplo, Bcgon c 
Bowers, 1995] — uma previslo qne vimos confirmada na Fi¬ 
gura 8.17). 

Modeios distintos, bascados cm dctalhes diferentes sobre o 
mecanismo de cxplora^ao, originam diferentes formulas para R% 
mas mesmo o modelo mais simples e rcvclador 3 proporcionando: 


R* = mfjfa- (8.19) 

Em quc m. 6 a taxa de mortalida.de on de perda da cspMc 
consumidora i\ C. 6 a concentrate do recurso na qua] a espd- 
cic i alcanqa a taxa de crcscimcnto c reproduce por nnidade 
de biomassa (taxa relativa de aumento, TRA) 3 qne 6 ignal i 
metadc de sua TRA maxima (C desse modo, a mais clevada. 
nos consnmidores qne nccessitam de mais recurso para crescer 
rapidamente) ; c g. 6 a TRA maxima alcan^dvel pcla esp6cic i. 
Isso sngcrc quc os competidorcs exploradores bem-sneedidos 
{R* baixa) sio aqucics quc combinam a cficiftncia de utiliza- 
t<> do recurso (C L baixa), taxas de pcrdas baixas (m t baixa) e 
taxas de aumento altas Q* alta). Por outro I ado, 6 possfvel quc 
nm organismo nio possa combinar, digamos, C- baixa com g 
alta. O crcscimcnto de uma planta serd mais cstimulado pcla 
destinagdo de materia e energia para suas folhas c para a fotos- 
sfntcsc - mas, para intcnsificar sua efici£ncia na utilizate de 
nutrientes, ela deveria dcstind-ios ds raizes. Umaleoa seria mais 
capaz de subsistir com densidades baixas de presas mediante a 
vclocidadc e a mancabilidade - mas isso seria dificil, pois com 
frequ£ncia ela anmenta de peso por causa das gesta^ocs. Por 
isso, a comprecnsdo do £xito na compcti^do de explorate pode 
cxigir, em ultima instincia, a comprecnslo de como os orga¬ 
nismo s alcan^am nma relate {trade off) entre caracteristicas 
quc originam valorcs baixos de R* e caracterfsticas qne favore- 
cem outros aspectos da eficdcia bioldgica. 

Um teste raro dess as id&as 6 pro¬ 
tested o em por cion ado pelo trabalho de Tilman 

sobre plantas terrf colas comp et in do 
por nitrog^nio (Tilman c We din, 


1991a, 1991b). Cinco cspt-cies de gramfneas foram cultivadas 
isoladamcnte sob uma gama de condiqocs ambientais, que, 
por sna vcz, originaram uma gama de concentrates de nitro- 
g£nio. Duas csp&ics, Schizaehyrium it op atiu m c Andropogon 
gerardi , reduziram consistentcmcntc as concentrates de ni¬ 
trate c amdnio nas soluqocs do solo a valorcs mais baixos do 
que os alcan^ados pci as outras tr£s csp^cies (cm todos os solos, 
cxceto naqnelcs com nfveis mnito mais altos de nitrog£nio). 
Das outras tr£s esp^cics, Agr&stis scabra deixon concentrates 
mais altas do quc as outras duas, Agropyron repens c Poa pratemis. 
Qnando A. scabra crcsceu com A. ttpens, S. scoparium c A. gerar- 
di, os rcsultados, espccialmcnte cm concentrates baixas de ni- 
trog^nio, onde era mais provdvcl qne esse clemcnto fosse limitan- 
tc, estiveram de acordo com a tcoria da competi^.ao de explora^ao 
(Figura 8.32). Semprc ganlion a espdeie capaz de reduzir o nitro- 
genio k concentrate baixa - A. scabra foi semprc deslocada 
competitivamcntc. Um resnltado scmelhante foi obtido para o 
gcoo (Hemidactylus frenatus) t nma cspccic de lagartixa insetfvora 
notnrna invasora de Mbitats urbanos na bacia do Pacffico, onde 
6 rcsponsdvcl por dcclinios popnlacionais do geco nativo Lepido - 
dactyius iuguhns. Petren e Case (1996) verificaram quc os insetos 
representam nm recurso limitante para ambas as espdeies. Em 
recintos experimentais fechados, H. frenatus e capaz de exaurir os 
recursos (insetos) a nfveis mais baixos do quc L. lugubris, sendo 
qne, em conscqii£ncia, esta liltima sofre redu^5es na condito 
corporal, na fecundidade c na sobrcviv£ncia 

Votando is gramincas de Tilman, as cinco esp^cies fo¬ 
ram cscolhidas de vdrios pontos de nma scqu£ncia de sucess&o 
tfpica de campos abandonados em Minnesota (Figura 8.33a), 
c 6 evidente quc as mclhorcs competidoras por nitrogfinio sSo 
as cncontradas mais tardc na seqii^ncia. Estas csp^cics, c cm 
particular S. scoparium c A. gerardi , tinham alocates mais 
altas para as raizes, mas taxas de crcscimcnto vegetativo acima 
da supcrflcie do solo e aloca^oes reprodutivas mais baixas (p. 
ex., Figura 8.33b). Em outras palavras, clas alcan^aram valo¬ 
rcs baixos de JT mediante uma alta eficiSncia de utilizato de 
recursos qne as suas rafzcs proporcionavam (C, baixa, Equa¬ 
te 8.19), embora parega quc pagaram por isso com uma rc- 
duto nas taxas de crcscimcnto e reproduce (g; mais baixa). 
De fato, levando em conta todas as csp&ics, nm miximo de 
73% da vari&ncia na concentrate final de nitrato no solo era 
cxplicada pel as variates da mass a de raizes (Tilman c Wedin, 
1991a). Portanto, parecc qne ncssa scqii^ncia de sucessio (ver 
Sete 16.4 para nma discuss So mais aprofundada sobre succs- 
sao) as espdeies quc crcscem e sc reproduzem mais ripido sio 
substitufdas por cxploradoras e competidoras eficientes e po- 
dcrosas. 


8.10.2 Exploragao de dois recursos 

Tilman (1982, 1986; ver tamb^m Sc- 
to 3.8) tamb^m considerou o qne 
acontccc quando dois organismos 
compctem por dois recursos. Inician- 


a isolinha de 
cresdmento 
liquido zero; um 
limito do nioho 
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F1GURA 8.32 Resultados de experimental de tompetiqao em que Agrostss scabra {linhas prelas) foi deslocada competitivarnente por (a) 
Schizacbyrium scoparium, (b) Andropogort geradi e (c) Agropyron repens (linhas cor de laranja), a dois niveis de nitrogenio {ambos baixos) e 
em fun^ao da densidade inicial de semeadura: 20%-, 50% ou 80%. Em todos os cases, A scabra exibiu valores mais baixos de F? para nitrato 
e amonio (ver texto). O deslocamento foi mais lento em (c), na qua! o diferencial era menos marcado {segundo Tilman e We din, 199b). 


do com a compctigSo mmi-especfSca, podemos definir uma 
isolinha dc crescimcnto £cro para uma cspdcic utilkando dois 
rccursos essendais (ver Sc^io 3.8). Ess a isolinlia 6 o limite cn- 
tre as combina^ocs dc rccursos que permitem a sobrcviv£ncia 
e a rcprodu^So da csp&dc c as combitia^5cs dc rccursos que 
n&o permitem (Figura 8.34). Portanto, da representa o limite 
do nicho da csptfcie nessas duas dimen s6cs. Para os presentes 
propdsitos, podemos ignorar as complicates da sobrccom- 
pcnsa^Io, do caos, ctc. 3 e assumir que a competi^Io intra-cs- 
pecffica leva a populate a um equiiibrio cstivcl. Aqui 3 contu- 
do 3 o equiiibrio tern dois componentcs: tanto o tamanho da 
populate como os niveis de rccursos deveriam pcrmaneeer 
constantes. O tamanho da populate 6 constante (por defini- 
gto) cm todos os pontos da isolinlia, c Tilman estabeieccu que 
cxistc apenas um ponto da isolinlia em que os niveis de recur- 
sos sfto tamb^m constantes (ponto S* na Figura 8.34). Estc 
ponto, que 6 o cquivalcntc dc R* 1 quando existem dois rccur- 
sos t representa um balanqo entre o consumo de rccursos pelo 
consumidor (que leva as concentrates dos rccursos para a 
parte inferior esquerda da figura) e a renova <$.o natural dos 
rccursos (que leva as concentrates pam parte superior direi- 
ta). De fato 3 na aus£ncia do consumidor, a renova to levaria 


as concentrates dos rccursos atd o “ponto de oferta”, mostra- 
do na figura. 

Para passar da compctito intra-espccifica para a intms- 
pcdfica, 6 necessdrio sobrepor as isolinlias de duas csp^cics no 
mesmo diagrama (Figura 8.35). As duas espdeies prcsumivel- 
mente terSo taxas de consumo diferentes, mas continuard ha- 
vendo um s 6 ponto de oferta. O resultado depende da posigdo 
dcssc ponto dc oferta. 

Na Figura 8.35a 3 a isolinha da cs- 
, . . r ... , um competdor 

pccie A sc situa mats ptoxima a ambos superior e outro 
os eixos do que a isolinlia da cspccie B. 

O ponto dc oferta podc ser cncontrado 

cm tr£s resides. Caso sc encontrc na regido 1 * abaixo das isolinlias 
de ambas as espdeies, nunca haveria rccursos suftcicntes e nenliu- 
ma das espddes sobreviveria. Caso sc encontte na regido 2 3 abaixo 
da isolinlia da cspdcic B e acima da isolinlia da cspdcic A, a espd- 
cic B ndo scria capa % dc sobrevivcr 3 e o sistema se equilibraria 
sobre a isolinha da espdeie A. Caso o ponto de ofcrta se encontrc 
na regido 3^ o sistema se equilibraria igualmcntc sobre a isolinha 
da espdeie A Dc maneira analogs ao caso dc um tinico recurso, a 
espdeie A cxcluiria compctitivamcntc a espdcic B, devido a sua 
capacidade de explorar ambos os rccursos ate os niveis cm que a 
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(b) A. scabra S, scoparium 







FIGURA 8,33 (a} Abundancias relativas de cinco especies de gramineas durante as sucessoes de Campos abandonados em Cedar Creek 
Natural History Area, Minnesota, EUA. (b) As razoes raiz; parte adrea geralmente foram mais alltas para as especies encontradas mais tarde na 
sucessao e declinaram a medrda que o nitrogenio do solo aumentava (segundo Tiiman e Wed in, 1991a). 


espr^cie B nSo poderia sobrcviver. NaturalmentCj o resultado seria 
o invetso, sc as posigocs das isolinhas fossem invcrtidas. 

NaFigura 8.35b, as isolinhas das 
duas espdcics sc sobrepocm c cxistem 
scis regiocs cm que o ponto dc ofcrta 
poderia ser cncontrado. Os pontos da 
rcgko 1 sc cn con tram abaixo das duas 
isolinhas c n&o pcrmitiriam a cxist£n- 
cia dc ncnhuma das duas especies; os da rcgko 2 cstlo abaixo 
da isolinha da espdcie B c pcrmitiriam a exist£ncia apcnas da 
espdcic A; c os da rcgko 6 sc cncontram abaixo da. isolinha da 
esp^cic A c pcrmitiriam a cxistSneia apcnas da cspdcic B. As 
rcgiocs 3j 4 e 5 sc localizam dentro dos uichos fundamental 
dc ambas as especies. Contudo, o resultado da compctigio 
dcpende da regime cm que o pouto de ofcrta esti situado. 

A rcgi&o mais crucial da Figura 8.35b 6 a 4. Para os pon¬ 
tos dc ofcrta situado s ncla, os nfveis de rccursos s&o tais que a 


csp^cic A sc cncontra mais limitada pclo recurso X do que 
pcio recurs o Y, enquanto a cspdde B d mais limitada pclo re- 
curso Y do que pclo X. Todavia, a csp^cic A consume mais X 
do que Y, ao passo que a espdeie B consome mais Y do que X. 
Uma vez que cada espdcic consomc mais do rccurso que limi- 
ta mais o scu prdprio crescimento, o sistema sc equiiibra na 
interseegao das duas isolinhas, e esse cquilibrio 6 estdvel: as 
espdeies coexistcm. 

Trata-se de difcrenciaglo dos ni¬ 
che s } mas dc um tipo sutii. Em vcz dc 
as duas especies cxplorarcm rccursos 
diferentes, a csp^cic A sc autolimita 
dcsproporcionalmcnte pela sua cxplo- 
rag&o do rccurso X, enquanto a espd- 
cic B se autolimita dcsproporcionah 
mente pela sua cxploragSo do rccurso Y. O resultado 6 a cocxis- 
t£ncia das espdeie competidoras. Para os pontos de ofcrta da 


coexist£ncia - 
dependente da 
propongao dos 
nfveis de recursos 
no ponto de oferta 


uma diferenciagao 
sutii dos nichos - 
cada especie 
consome mais do 
recurso que limita 
em maior gray 
seu prdprio 
crescimento 

















CAPIIUlO B: COMPETIQAO iNTERESPECfFICA 261 



Isolinha de 
crescimento 
liquids zero 


FIGURA 8.34 Isolinha de crescimento zero de uma especie potenciai- 
mente limitada por do is recursos {X e Y), quo separa as combinagoes 
do recursos que perm item a sobrevivencia e a reprodugao da especie 
daquelas que nao permitem. Neste caso, a isolinha e retangular por- 
que X e V sao recursos essenciais (ver Segao 3.8.1). O ponto S*eo 
unico da isolinha em que tambern nao existe mudanga Ifquida das con¬ 
centrates dos recursos {o consumo e a renovagao sao fguais e opos- 
tos). Na ausencia do oonsumidor, a renovagao do recurso levaria a 
concentragoes dos recursos ate o Aponte de oferta" mostrado, 


regilo 3, ao contriricjj ambas as especies s;Io mais limitadas 
por Y do que por X. Pordm* a especie A podc redtudr o nfvcl 
dc Y a um ponto dc sua prdpria isolinha abaixo da isolinha dc 
B* onde csta especie nSo podc cxistir. Dc maneira contraria, 
para os pontos de oferta da regime 5^ arnbas as espdcics s&o mais 
limitadas por X do que por Y, mas a cspdcic B reduz. o nfvcl de 
X a um ponto abaixo da isolinha da csp^cic A. Assim* nas rc- 
gi6es 3 c 5, a oferta dc recursos favorece uma cspdcic ou a outra. 
e lid cxclus^o competitiva. 


Parccc entdo que as duas especies podem com petit por 
dois recursos c oocxistir* desde que duas oondigocs sejam 
cumpridas. 

L O hdbitat (isto o ponto de oferta) deve ser tal que uma 
das csp£cics seja mais limitada por um recurso e a outra 
csp£cic por outro recurso. 

2. Cada especie deve consumir mais do recurso que limit a 
seu prdprio crescimento. Assim* 6 possfvef cm prindpio* 
comprcendcr a cocxist£ncia de plantas competidoras com 
base na utilizagio difcrcncial dos recursos. A cliavc parcce 
ser uma considcragSo explfcita da dinimica dos recursos* 
bem como da dinimica. das especies competidoras. Como 
em outros casos de cocxist£ncia por difcrcnciaglo dos ni¬ 
ches* a essencia baseia-sc no fato de que* para ambas as 
csp^cicsj a competig&o intra-cspccifica 6 uma fbrga mais 
podcrosa do que a compctigao intcrcspccffica. 

A mclhor evid£ncia da validadc do modclo procedc do traba- 
Uio experimental de laboratdrio do prdprio Tilman sobre a 
competigSo entre as diatomdeeas Asteri&nella firmosa e Cydo- 
tella meneghiniana (Tilman* 1977). Para ambas as especics* 
Tilman observou diretamente as taxas dc consumo c as isoli- 
nlias para o fosfato c os silicatos. Elc utilkou esses dados para 
prcver o rcsultado da compctig&o com uma gama de pontos 
dc oferta dos recursos (Figura 8.35). Finalmentc* ele efctuou 
virios experimentos de competigdo com diversos pontos de 
oferta* cujos resultados cstdo ilustrados na Figura 8.36. Na 
maioria dos casos* os resultados confirmaram as prcvig6es. Nos 
dois casos cm que u&o sc ajustaram* os pontos de oferta csta- 
vam muito ptdximos ao limite regional. Portanto* os resulta¬ 
dos s5o alcntadorcs. Contudo* foi muito diffcil transferir cssa 


(a) 


(t) 




ICLZj, 


iCLZ 3 


FIGURA 8.35 fa) Exclusao competitiva; a isolinha da especie A (isolinha de crescimento Itquido zero, 1CLZJ situa-se mais prbxima aos eixos 
dos recursos do que a isolinha da especie B (ICLZ B ). Se o ponto de oferta do recurso se encontna na regiao 1, nenhuma das especies pode 
exisfir. Potem, se o ponto de oferta do recurso este na regiao 2 ou na regiao 3, a espdeie A reduz as concentragoes dos recursos ate um ponto 
da sua propria isolinha {em que a especie B nao pode sobreviver nem reproduzir-se): a esp&cie A exclui a especie B, (b) Coexistencia potential 
de dois competidores limitados por dois recursos essenciais. As isolinhas das especies A e B se sobrepoem, produzindo seis regioes de 
interesse, Com os pontos de oferta na regiao 1, nenhuma das especies pode existir; com os pontos nas regioes 2 e 3, a espdeie A exclui a 
especie B; e com os pontos nas regioes 5 e 6, a espdeie B exclui a especie A. A regiao 4 content pontos de oferta situ ados entre os limites 
definidos pelas duas linhas tracejadas. Com os pontos de oferta na regiao 4, as duas especie coexistent, Para mais detalhes, ver o texto. 
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FIG UR A 8.36 As iso I i nh as observadas e os vetores do con sumo de 
duas espdcios de dratomaceas, Asterionelia formosa e Cydotetla 
men&ghiniana, foram utilrzados para prever o resultado da compete 
pao entre alas por silicatos e fosfatos. As previsoes foram depois tes- 
tad as em uma serie de experi memos, cujos resultados estao repre- 
sentados polos simboios explicados na legenda. A maroria dos expe- 
rimentos confirmou as previsoes, com excegao de dois casos srtua- 
dos junto ao limito regional (sogundo Tllman, 1977, 1982). 


abordagem do laboratbrio, ondc os pontos de ofcrta podcm 
ser manipuiados, para as populates naturals, ondc 6 imprati- 
cdvcl a manipuiagao c praticamente impossivcl a cstimativa 
dos pontos de oferta (Sommer, 1990). Existc uma neecssida- 
de considered de consolidate e extensile dcsse trabalho a 
outros tipos de vegetais c animals. 


6 bastante dominada por uma dnica espdcic, o fndice ficard 
prdximo a 1; quando a bio mass a de duas espdcics coexis¬ 
tences sc iguala, o fndice 6 2; etc. De acordo com a tcoria 
da eompctiqlao por recursos, portanto, esse fndice deveria 
aumentar em proporqlo direta ao mimero de recursos limi- 
tantes do crescimcnto. A Figura 8.37 apresenta os padrdes 
cspaciais e temporais da diversidade frtoplanctdnica nos tr£s 
iagos, para 1996 e 1997. Os principals recursos limitantes 
ao crescimcnto do fitopMncton sSo o nitrogenio, o fdsforo, 
o silicio c a luz. Esses parimetros foram medidos nas mes- 
mas profundidadcs e simultancamcntc is amostragens do 
fltoplancton; foi observado ondc c quando qualqucr um 
dos fatores limitantes potenciais realmente ocorrcu em nf- 
vcis abaixo dos limites limiarcs para o crescimcnto. Em 
conformidade com a tcoria da compctig&o por recursos, a 
diversidade em espdcics cresccu i medida que a quantidade 
de recursos em nfveis fisiologicamcntc limitantes aumcn- 
tou (Figura 8.38). 

Esses resultados sugerem que mesmo nos ambientes ai- 
tamente dinimicos de Iagos, ondc as condi goes de cquilfbrio 
sio raras, a competigio por recursos dcsempenha um papcl na 
contfnua cstruturagio da comunidade fitoplanctSnica. fi ani- 
mador que os resultados de experimentos executados no mundo 
artificial do laboratdrio reperoutam em um ambience natural 
muito mais complcxo. 

Nosso exame da competigio intcrespcdfrca 6 concluf- 
do com a convioglo de que ncccssitamos comprccnder mui¬ 
to mais a respeito dos mecanismos subjacentcs is intcra- 
qoes entre consumidores e seus recursos. Se esses recursos 
Sio vivos, normalmentc nos referimos a tais interagSes como 
p red agio; c se clcs j £ foram vivos, mas agora estSo mortos, 
nos referimos a el as como detritivoria. Portanto, poderia 
parccer que a distinqio normalmentc feita entre compcti- 
qio e predaqio 6 artificial, em um sentido bastante real (Til- 
man, 1990). Nao obstante, tendo tratado aqui da compcti- 
qio, cm uma sdie separada de capitulos, voltaremos i pre- 
daqio c i detritivoria. 


8.10.3 Exploragao de mais do que dois recursos 

Vimos como as cspdcics de diatomd- 
ccas podem cocxistir no laboratbrio 
explo rando dois recursos limitantes co- 
mu ns. De fa to, a tcoria sobre compe- 
ti^do de recursos de Tilman prcv£ que 
a diversidade de csp^cics coexistences deve ser proporcional ao 
mimero total de recursos cm nfveis fisioldgicos limitantes de 
um sistema: quanto mais limitantes s&o os recursos, mais os 
compctidores coexistem. Intcrlandi e Kilhan (2001) testaram 
essa hipdtcse diretamente cm trfa lagos da regido de Yellows¬ 
tone de Wyoming, EUA, utilizando um indice (fndice de Simp¬ 
son) da diversidade de espdeies do fitoplincton (diatomdeeas 
e outras espdcics). Se uma cspdcic dependc de si prdpria, o 
fndice 6 igual a 1; em um grupo de esp^cies em que a biomassa 


Resumo 

Na competiglo intcrcspcciflca, os individuos de uma espdcic 
soffem rcdugSo na fccundidadc, no crescimcnto ou na sobre- 
viv^ncia, como conscqii£ncia da exploragSo de recursos ou in- 
tcr£er£ncia por individuos de outra especic. As cspccics com- 
petidoras podcm cxcluir uma outra de hdbitats particulates, 
de modo que elas nio cocxistam, ou podcm cocxistir, talvcz 
mediantc a utiliza^Io do hdbitat de matieiras um pouco dife- 
rentes. A competiglo interespccifica 6 muitas vezes altamcntc 
assim^trica. 

Embora as csp^cics possam nlo cstar competindo no 
presente, seus anccstrais podem ter sido eompctidorcs.As es- 
p^cics podcm ter desenvolvido caracterfsticas que garantem 
que cl as compitam men os, ou ncm compitam, com outras 
cspbcics. Aldm disso, as espdcics cujos nichos sc difcrcnciaram 


quanto imais 
recursos limitantes 
Gxrstirem, mais 
esp^cies jx>dem 
coexists 
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FIGURA S.37 Variagao na diversidade em 
espedes fitoplanctonicas (indice de Simp* 
son) em dots anos, de acordo com a profun- 
didade de tres fagos grandes na regrao de 
Yellowstone, EEUA. O sombreado indica va- 
riagao em profundidad e-tempo, em urn total 
de 712 amostras discretas: a areas em fa- 
ranja-escuro denotam diversidade em espe¬ 
cies alta e as areas em cinza indicam diver¬ 
sidade em espdcies baixa (segundo Inter- 
landi e Kilham, 2001). 


podcm ter cvolufdo indepcndentcmcnte e* de fato* nunca te- 
rem competido, no prcscnte on no passado. Uma manipula¬ 
te experimental (a remo^o de utna on mais csp&icsj por 
exemplo) pode indicar a ocorr£ncia de competig&o prcscnte sc 
el a levar a um aumento da fccundidade, da sobreviv£ncia ou 
da abund&ncia das csptkrics remancscentcs. Por^m, rcsultados 
negatives scriam igualmcnte compatfvcis com a eliminate 
passada de cspdcics por comped^ao } com a evita^o cvolutiva 



FIGURA 8.38 Diversidade fitoplanctonica (indice de Simpson; media 
± EP) associada a amostras com quantidades diferentes de medi- 
goes de recursos limitantes. Foi possivel executar esta analise de 221 
amostras a partir daquelas exibidas na Figura 6,14, E apresentado o 
numero de amostras (n) em cada ciasse de recursos limitantes (de 
Interiandi e Kilham, 2001). 


de competifSo no passado e com a cvoln^lo independentc de 
csp&ics nio-competidoras. 

Os model os matemdtieos, entre os quais o mais notdvcl 
6 o de Lotka-Volterra, tern proporcionado importantes dis- 
cernimcntos sobre as circunstincias que permitem a cocxis- 
t&ncia de compctidorcsj bem como sobre as que levam i cx- 
clus&o competitive. Contudo, as suposigoes simplificadas do 
modelo de Lotka-Voiterra limitam a sna aplicabilidade is si- 
tuagocs reais na naturesa. Co ns ta tamos, por meio de outros 
modelos e experimentosj que o resultado da compcti^So inte- 
respecffica pode scr bastante influcnciado por ambientes hctc- 
rog£neos 3 inconstantes ou imprevisivcis. Pode haver a ocor- 
r£ncia de um competidor superior c um inferior cm um recur- 
so fragmentado e effemeto, sc as duas cspdcics tiverem distri- 
buigocs independentes c agregadas sobre os fragmentos dispo- 
nfveis. 

Descrevcmos a gama de abordagens usadas paraestudar 
os efeitos ccoldgicos c evolutivos da compcti^o inter espcdfi- 
ca, dcdicando atcngilo especial aos experimentos no laboratd- 
rio on no campo (p. ex., experimentos de substitute, experi- 
mentos de adigao, anilisc de superHcie de resposta) c a experi¬ 
mentos naturals (p. ex., comparag£o de dimcnsocs de nichos 
de csp^cics cm simpatria e alopatria). Vimos que a important^ 
pergunta sobre a ncccssidadc de um grau mfnimo de diferen- 
ciaglo de nichos para a cocxist£ncia estivcl 6 mais ficil de 
formular do que responder. 

O capftulo termina com o reconhecimcnto da neccssi- 
dade de considcrar nio apenas a dinimica populacional das 
csp^cics compctidoras, mas tambem a din Arnica dos recursos 
pci os quais elas estio competindo, sc dcsejarmos alcangar uma 
compreens^o completa da competigio intcrcspccffica e da co- 
cxist£ncia das cspdeics. 
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Capftuio 9 

A Natureza da Predagao 



9,1 Introdugao: tipos de predadores 

Os consumidores afctam a distribute c a abund&neia do que 
consomcm c vice-versa. Esses cfeitos tem uma importiticia 
centra] cm ecologia. Contudo, nunca 6 uma tarefa ficil deter- 
niinar quais sdo esses cfeitos, como elcs variam c por que va- 
riam. Tais tdpicos serdo tratados ncste capftuio c nos prdxi- 
mos. Iniciarcmos propondo as seguintes questocs: “Qua! 6 a 
natures da prcda^&o?”, “Quais sdo os cfeitos da predate sobre 
os prbprios consumidores e suas presas?” e “O que determina 
onde predar e o que predar?”. No Capftuio 10,, retomaremos 
ds eonscquSncias da prcdagSo para as dinimicas das popula- 
£o es do predador c da pres a. 

Em uma definite simples, a pre¬ 
defined de da^do 6 o consumo dc um organismo (a 

piesa) poroutro organismo (o predador) 5 
em que a presa cstd viva quando o pre¬ 
dador a ataca pela primeira vcz. Isso exclui a detritivoria, o consu¬ 
me de materia organica morta, que scri discutida no Capftuio 
11. Dc qualqucr forma, cssa definto abrangc uma variedade 
ampla de intera^des c uma gama extensa de predadores. 

Existem dois modes principals 

dc classificar os predadores. Nenhum 
taxonomicas & r 

f u nci on a is dos d perfeito, mas ambo s podem ser litcis. 

predadores A classifica^do mais 6bvia 6 a “taxo- 

nbmica”: os carnfvoros consomcm 
animais, os hcrbfvoros consomcm vegetais e os onfvoros con¬ 
somcm ambos (ou, mais corrctamcnte, os onivoros consomcm 
presas dc mais dc um nfvel troflco - vegetais c hcrbfvoros ou 
hcrbfvoros c carnivores). Uma altcrnativa, contudo, 6 uma 
classifica^o “funcional” do tipo yi csbo^ado no Capftuio 3. 
Neste caso, ha quatro tipos principals dc predadores: preda¬ 
dores verdadeiros, pastadores, paras itd ides c parasitos (esta 
liltima catcgoria pode ser dividida cm microparasitos e ma- 
croparasitos, conformc 6 cxplicado no Capftuio 12). 

Os predadores verdadeiros ma- 

tam as suas presas quasc imediatamente 
verdadeiros , , f . , 

apos ataca-las: durante o seu tempo de 


vida, matam muitas ou diferentes presas, com frcqii&neia con- 
sumindo-as na sua totalidadc. A maioria dos carnfvoros mais 
conhecidos, como os tigres, ^guias, besouros cocinelfdcos e plan- 
tas carnfvoras, sdo predadores verdadeiros, mas tambem o sdo 
os roedores granfvoros, as formigas granfvoras, as bafeias con- 
sumidoras dc pl&ncton, etc. 

Os pastadores tambdm atacam um 

r pastadores 

grande numero de presas durante a sua 

vida, mas rctiram para consumo apenas uma parte de cada indi- 

vfduo-piesa. Seu efeito sobre um indivfduo-prcsa, embora tipica- 

mente nocivo, raramentc e letal a curto-pra^o c uunca previsivcl- 

mentc letal (caso contririo, elcs seriam predadores verdadeiros). 

Entrc os cxcmplos mais conhecidos dc pastadores, estio os gran- 

des vertebrados herbfvotos como os ovinos e bovinos, mas, sc- 

gundo essa dcfini^do, as moscas que picam vertebrados c as san- 

gucssugas que chupam o seu sanguc indubitavelmente tambem 

sdo inclufdas nesta categoric 

Os parasitos, da mesma forma 

r , parasites 

que os pastadores, consomcm partes 

dc suas presas (sens “hospedeiros”) e sdo tipicamcnte nocivos, 
embora raramente lctais a curto-prazo. Entretanto, diferente- 
mente dos pastadotes, sens ataques sdo concentrados cm um 
ou muito poucos indivfduos durante sua vida. Existc, portan- 
to, uma fntima associate entre parasitos c scus hospedeiros, o 
que nao sc observa nos verdadeiros predadores e nos pastado¬ 
res. As tenias, as fascfolas hcpaticas, o virus do sarampo, a bac¬ 
teria da tubcrculosc c as moscas e vespas que for mam minas c 
galhas nas plantas sdo cxcmplos claros dc parasitos. Existe tarn- 
bem um niimcro oonsidctdvcl de plantas, fungos e microrga- 
nismos que paras itarn plantas {freqtientemente denominados 
“fitopatdgenos”), incluindo o virus do mosaico do tabaco, as 
ferrugens c as crvas-dc-passarinlio. Aldm disso, lid muitos her- 
bfvoros que podem ser considerados parasitos. Os affdeos, por 
cxemplo, extraem a sciva de uma ou muito poucas plantas, 
com as quais des entram em contato fntimo. At^ mesmo as 
larvas muitas vc^cs basciam seu dcsenvolvimento cm uma tini- 
ca platita. Os fitopatdgcnos c os animais que parasitam outros 
animais serdo estudados no Capftuio 12. Os hcrbfvoros “para- 
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parasitGides 


sites”, como os affdcos e as larvas, S &0 tratados ncstc c no pr6- 
ximo capftulo, no qual os rcunimos com predadores, pastado- 
res e parasitdides, sob o termo coletivo dc “predador^. 

O grupo dos parasitbides 6 cons- 
titufdo principalmentc por insetos da 
ordem dos himenbpteros, mas inclui tambdm muitos dfptie- 
ros. Os adultos siao dc vida livre, mas ovopositam cm 3 sobre on 
perto dc outros insetos (on, mais raramentc, cm aranhas on 
isdpodes). O parasitdide larval sc desenvoive no interior on na 
superflcie do sen liospcdciro. Inicialmente, a larva causa urn 
dano pouco aparente ao hospcdciro, mas por fim o con so me 
quasc total men tc c, portanto, acaba matando-o. Um parasitdi- 
de adnlto emerge do que aparentemente £ um hospcdciro cm 
desenvoivimento. Muitas vczes, apenas um paras itd ide sc de¬ 
senvoive cm cada hospcdciro, pordm, cm muitos casos, v dries 
indivlduos compartilham um hospcdciro. Assim, os parasitdi- 
dcs cstio intimamente associados com um dnico hospcdciro 
(como os patasitos) c n!io causarn a mortc imediata dcstc (como 
os parasites c os pasta do res), mas o sen efeito lctal 6 incvitavel 
{como os predado res). Para os parasiticides, c tambdm para mui¬ 
tos insetos hcrbfvoros que durante a fase larval se alimentam 
de plantas, a taxa dc "preda^ao" £ determinada cm grande par¬ 
te pda taxa cm qnc as femcas adultas ovopositam. Cada ovo £ 
um “ataque” sobre a presa on hospcdciro, embora quern se ali¬ 
ment a seja a larva qnc sc desenvoive a partir do ovo. 

Os parasitbides podcriam pareccr um grupo incomum dc 
importancia limitada. No entanto, cstima-se que eles represen- 
tem 10% ou mais de todas as espdeies do mundo (Godfray, 1994). 
Esse valor nSo £ surprccndcntc, pois cxiste um mimero muito 
grande de cspiicics dc insetos, sendo a maioria deles atacada por, 
ao mcnos, um patasitdidc; os parasitdidcs, por sua vet, tambdm 
podem ser atacados por parasitbides. Iniimeras espfeies de parasi¬ 
tbides tem sido estudadas intensivamentc por ccblogos, propor- 
cionando uma riqueza de informapSes sobre a preda^io cm gcral 

No rcstantc dcste capftulo, examinaremos a natureza da 
preda^o. Estudaremos os efeitos da preda^o sobre a presa 
individual (Se^do 9.2), sobre o conjunto da populate dc pre- 
sas (Se^ao 9.3) e sobre o prbprio predador (Sc$io 9.4). Nos 
casos de ataques por predadores verdadciros c paras itdides, os 
efeitos sobre as pres as individuais sdo muito dirctos: a presa 
morre. Por isso, na Sc^&o 9.2 ccntraremos nossa aten^So na 
presa sujeita a um ataque de um pastador ou um parasite, 
sendo a herbivoria o foco principal. Albm dc ser importante 
por si s6, a herbivoria serve como um vclculo litil para a dis¬ 
cus sdo das sutilczas e variances dos efeitos que os predadores 
podem cxercer sobre suas presas. 

Postcriormcnte ncstc capltulo, voltarcmos nossa aten^io 
para o comportamcnto dc predadores c discutiremos o que 
determina a sua dicta (Sc^io 9.5), bem como onde e quando 
os predadores forrageiam {Se^So 9.6). Esses tbpicos sdo de in- 
tcressc especial cm dois contcxtos amplos. Em primeiro lugar, 
o forrageio £ um aspeeto do comportamcnto animal que cstd 
sujeito ao examc minucioso dos biblogos evolucionistas, den- 
tro do eampo gcral da “ecologia comportamcntaT. Dc um 
modo simples, o objetivo £ tentar comprecnder como a sele^io 


natural favoreceu padr6es particulares dc comportamcnto cm 
circunstincias cspeciais (como, do ponto de vista comporta- 
mcntal, os organismos se adaptam ao sen ambiente). Em sc- 
gundo lugar, os distintos aspcctos do comportamcnto preda- 
tbrio podem ser vistos como componentcs que se combinam 
para influendar a din&mica de populates do pnSprio preda- 
dor e de sua presa. No proximo capltulo, a ccologia de popula¬ 
tes da preda^.ao sera tratada de maneira muito mais complcta. 


9.2 Herbivoria e plantas individuais: 
tolerancia ou defesa 

Os efeitos da herbivoria sobre uma planta dependent dos herbi¬ 
vores envolvidos, das partes da planta afetadas c do moment® do 
ataque com rekqilo ao desenvoivimento da planta. Em algumas 
intcra^Ges inscto-planta, para produzir 1 g dc biomassa dc inseto 
s^o neccssdrios ate 140 g de teddo vegetal c, cm outros casos, 
aproximadamente 3 g (Gavloski, 2000a) - fica evidente que al- 
guns hcrbfvoros cxcrccrSo maior impacto do que outros. Alcm 
disso, as a^ocs de mordiscar fblhas, sugar a sdva, fezer minas, 
danificar flores c frutos c cottar raizes ptovavelmcnte nSo diferem 
quanto aos efeitos provocados nas plantas. Ademais, a dcsfollia- 
^2o de uma pl&ntula tem conseqii^ncias que provavclmentc nSo 
s^o as mesmas vcrificadas cm uma planta produzindo sememes. 
Uma vez que a planta cm gcral pcrmanecc viva por um perlodo 
curto, os efeitos da herbivoria s£o tamb^rn decisivamcntc depen- 
dentes da resposta da planta As plantas podem exibir tolerancia 
ao dano causado pela herbivoria ou rcsist£ncia ao ataque. 


9.2.1 Tolerancia e compensagao nas plantas 


as plantas 
individuafs podem 
compensar os 
efeitos da 
herbivoria 


A compensate £ um termo de refe¬ 
renda do grau de tolerancia cxibido 
pdas plantas. Se as plantas danifica- 
das fern maior valor adaptativo {fitness) 
do que as n^o-danificadas, elas sobre- 
c&mpensam a herbivoria^ sc o scu valor adaptativo for mais 
baixo, elas subcompensam {Strauss c Agrawal, 1999). As plan¬ 
tas podem compensar dc diversas manciras os efeitos da her¬ 
bivoria. Em primeiro lugar, a remote de fblhas sombreadas 
(com taxas de respiragSo normals, mas com taxas de fotossfn- 
tese baixas; ver Capftulo 3) podc melhorar o balance entre 
fotossintesc e respira^o da planta como um to do. Em segun- 
do lugar, imediatamentc apds um ataque de um herblvoro, 
muitas plantas fazem uma compensate utilizando as reservas 
armazenadas em diferentes tceidos e drgSos ou altcrando a 
distribute dos produtos da fotossfntesc no scu interior. O dano 
por herbivoria podc, tambdm, lcvar a um aumento da taxa dc 
fotossintesc por unidadc dc irca das folhas sobrcviventcs. 
Muitas vezes, ocorrc um novo crescimento compcnsatdrio dc 
plantas dcsfblhadas, quando as gemas qne cstavam dormentes 
sSo estimuladas a se descnvolver. Comumente, hi tambdm uma 
reduce da taxa de mortalidade das partes sobrcviventcs da 
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planta. Dcssc mo do, hi vdrias manciras pdas quais as plantas 
individuals compensam os cfcitos da herbivoria (discutidas mais 
adiantc, nas 5e0cs 9.2.3 a 9.2.5). Forbm, uma compensate 
perfeita 6 tara. As plantas cm geral s&o prejudicadas pelos hcr¬ 
bfvoros, mcsmo quando as rcai^oes compensatdrias tendem a 
sc opor aos cfcitos danosos. 


9.2.2 Respostas defensivas das plantas 


as plantas A press&o de sclc^iao evolutiva cxerci- 

reatizam respostas da pdos hcrbfvoros provocou uma di- 

vcrsidadc de dcfcsas ff sicas e qufmicas 
das plantas que resistcm ao ataquc (ver 
Sc$5cs 3.7.3 e 3.7.4). Ess as dcfcsas podcm ter presen^a c efcti- 
vidadc contfnuas (defesa constittitiva) ou o aumento da sua 
produce podc scr induzido pclo ataquc (defesa induzfvel) 
(Karban et a£. t 1999). Assim, a produgSo do icido hidroxlmi- 
co defensive c induzida quatido os affdcos (Rhopalosipbum 
pad!) atacam o trigo sclvagcm ( Triticum uniaristatum ) (Gia- 
noli c Niemayer, 1997)^ e os espinhos das amoreiras silvestres 
comidas pclo gado sao mais longos e mais agudos do que os 
das plantas vizinhas Mo-atacadas (Abrahamson, 1975). Tcm 
sido dedicada uma atengao especial ks dcfcsas passfveis dc in¬ 
duce rdpida, no que sc rcfetc ^ produgao dc subst&ncias quf- 
micas no interior da planta que inibcm as proteases dos herbi¬ 
vores. Essas mudan^as podem ocorrcr dentro dc folhas indivi- 
duais, no interior de tamos ou na pknta intcira, podcndo ser 
dctcctadas cm poucas boras, dias ou semanas, e permanecer 
durante poucos dias, semanas ou anos; tais respostas foram 
registradas cm mais de 100 sistemas constitufdos por plantas c 
hcrbfvoros (Karban c Baldwin, 1997). 

Existcm, contudo, muitos pro- 
blcmas ao interpretar essas repostas 
(Schultz, 1988). Em primeiro lugar, 
elas sSo “respostas” ou meramente uma conscqtibncia inciden¬ 
tal do novo crescimento do tccido, que possui propriedades 
diferentes daquclc climinado pelos hcrbfvoros? Dc fato, esse 
tema b csscncialmcntc scmlntico - se as respostas metabdlicas 
de uma planta a remogio de um tccido forem defensivas, a 
scle^Io natural as favotecetd c teforgard o scu uso. Um outro pro- 
blcma b mill to mais substancial: as substindas qufmicas induzi- 
das sao dc fato defensivas no sentido dc ter um efeito ecologica- 
mente significative sobre os bcrbfvoros que parccem ter induzido 
a sua produ^So? For fim, e dc maior signiflcado, das sdo verda- 
deiramente defensivas no sentido dc exercer um impacto mensu- 
rdvcl c positive sobre a planta que as produz, cspecialmcntc apbs 
serem considerados os custos de organiza^o dc tal resposta? 

Fowler e Lawton (1985) enfoca- 
os herbivores sao j lt •« 

de fato afetados ram 0 se 8 undo P^blcma - as respos- 

adversamente? .. tas sdo prcjudiciais aos bcrbfvoros?” - 

mediante a revisao dos cfcitos das res¬ 
postas vegetais passfveis de indugiao rdpida, c Mo encontra- 
ram uma evidenda in contested de que das sdo efetivas con¬ 
tra os insetos bcrbfvoros, apesar da opinido da maioria dos 


... ou nao realizam? 


cstudiosos que pensava o conttdrio. Por cxemplo, eles vcrifica- 
ram que a maioria dos estudos cm laboratdrio revel ou apenas 
cfcitos ad vers os pequenos (men os do que 11%) sobre caractc- 
res como o tempo de dcsenvolvimcnto larval c o peso das pu- 
pas, c que muitos dos estudos que pretendiam demonstrar um 
efeito maior cram cstatisticamcntc fatbos. Entretanto, exis¬ 
tent tambbm varies casos, muitos dos quais publicados depots 
da revisdo dc Fowler c Lawton, cm que as respostas vegetais 
parccem ser genuinamente prcjudiciais aos bcrbfvoros. For 
cxemplo, quando indivfduos de latino foram dcsfolbados pda 
mariposa do latino {Zeirapbera dintana ), a sobrevivencia e a 
fccundidade das mariposas foram reduzidas durantes os 4 a 5 
anos subsequentes, como um resultado combinado do rctar- 
damento na produgSo de folbas, da maior dureza dcstas, do 
maior tcor de fibras c da clevada concentrate de rcsinas c 
nfveis mcnores de nitrog£nio (Baltenswcilcr et al. t 1977). Uma 
outra resposta comum ao dano foliar 6 aabscislo prccoce (“quo- 
da”) de folbas danificadas por insetos min adores; no case do 
inseto minador Phyllonorycter spp., de folbas do saJgueiro (Sa- 
lix htswUpti)^ a abscisao foliar prccoce foi um importantc fator 
dc mortalidade dc mariposas - is to 6 t os bcrbfvoros foram 
prcjudicados pela resposta (Prcszler e Price, 1993). Como um 
cxemplo final, uma agio dc poucas semanas de earned is (Litto- 
rina obtusata) sobre a alga parda marinha Ascophyllum nodo¬ 
sum induz um aumento substancial nas concentrates de flo- 
rotaninos (Figura 9.1a), que reduzem um consumo posterior 
por parte dos caracdis (Figura 9.1b). Neste caso, o simples 
cortc das plantas n^o tcm o mesmo efeito da agat> do berbfvo- 
ro. Dc fato, o paste] o por um outro berbfvoro, o isdpodc Ido- 
tea granulosa, tambdm Mo conscguiu induzir a defesa qufmi¬ 
ca. Os caracbis podcm permanecer sobre o mcsmo indivfduo 
vegetal e consumi-lo durante perfodos longos (os isdpodcs sao 
muito mais mdveis), dc modo que as respostas induzidas que 
demandam tempo para sc dcsenvoiver podem scr efetivas na re- 

du^o dc danos causados pelos caracdis. 

A r* l « t ... s ss plantas 

pergunta final - as plantas sc sao realm ante 

bcncficiam de suas respostas defensi- beneficiEidas? 

vas induzidas?” 6 diffcil de responder 

c apenas alguns estudos de campo bem dclincados foram cxc- 
cutados (Karban et ai. 3 1999). Agrawal (1998) cstimou o va¬ 
lor adaptativo de indivfduos do rabanete selvagcm (.Raphanus 
sativus) (com o mimero de sementes produzidas multiplicado 
pela massa das sementes) distribufdos em um dos tr£s trata- 
mentos: plantas paste] adas (sujcitas ao paste jo por larvas dc 
Pieris rapae)^ controles de danos foliates (equivalents i quan- 
tidade dc bio massa retirada pelo uso dc pod&o) e controles 
totais (sem dano). As repos tas induzidas pelo dano, tanto quf¬ 
micas quanto ffsicas, inclufram o aumento das concentragocs 
dc glucosinolatos e aumento das dcnsidadcs dc tricomas (cs- 
truturas do tipo p^los). As ccntopbias {ForficuU spp.) e outros 
hcrbfvoros mastigadorcs causaram 100% mais dano foliar sobre 
o controlc c plantas com folhas cortadas artificialmcnte do que 
sobre plantas paste]adas, c houve 30% mais de affdcos sugado- 
rcs do pesscguciro {Myzus persicae) sobre plantas-controlc c 
plantas de folhas cortadas (Figura 9.2a,b). A indu^o da rcsis- 
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e 

(b) 



FIGURA 9.1 (a) Conteudo de florotanino em indivfduos da alga Asco- 
phylluni nodosum apbs exposigao a herbrvorra simulada [remogao de 
indivfduos com urn trado) ou pastejados por herbivoros verdadeiros 
de duas especies. Sao mostrados as madias e os erros-padrao. Ape- 
nas o caracol Littorina ohtusata exerceu o efeito de induziro aumento 
nas concentragoes do defensive qufmico na alga marinha. As letras 
diferentes rndicam que as medias apresentam diferengas estatistlca- 
mente significativas (P< 0,05). (b) Em urn outro experimento, os ca- 
racbis foram colocados diante de algas proced antes do controle e de 
tratamentos pastejados por caracois em (a); o con sumo de plantas 
com conteudo alto de florotanino e significativamente me nor (segun- 
do Pavla e Toth, 2000). 


t£ncia 3 causack pci a paste jo por larvas de P. tdpae, aumentou 
significativamente a eficicia cm mais de 60%, em compara¬ 
ble com o controle. Contudo, o controle do dano foliar (cor- 
tc com podSo) teve uma cftcdcia 38% mais baixa do que os 
controles totais, indicando o efeito negativo da perda de tcci- 
dos sem os beneffeios da indugSo (Figura 9.2c). 

O beneffeio i cficdcia do rabanetc selvagcm ocorrcn ape- 
nas em ambientes que continham herbivores; cm sua aus£n- 
cia, uma resposta defensiva induzida era inapropriada, e as 
plantas sofriam reduce do valor adaptativo (Karban et d/. 3 
1999). Um bencOcio k eficdcia scmelhantc foi constatado em 
um experimento de campo com o tabaco selvagcm {Nicotianu 
attenuata) (Baldwin, 1998). Um consumidor cspecialista do 
tabaco selvagcm, a larva de Manduca scxta> tern um compor- 
tamento notdvel, pois n^o apenas induz uma acumulagSo de 


metabdittos seam dines c inibidorcs de proteinascs ao se aii- 
mentar dessa planta, mas tambem a induz a liberar compostos 
orgftnicos vokteis que atraem o pcrccvejo predador generalise 
ta Geocorispaikns , o qual sc alimenta de larvas com movimen- 
to lento (Kessler c Baldwin, 2004). Usando tdcnicas molccu- 
lares, Zavala c cokboradores (2004) puderam mostrar que, na 
aus£ncia de herbivoria, os gcndtipos de plantas que produzi- 
ram pouco ou nenhum inibidor de proteinascs cresceram mais 
rdpido, adquiriram mais altura e produziram mais frutos (cdp- 
sulas) do que os gendtipos produtorcs de inibidorcs. Aldm disso, 
em um experimento de laboratdrio, gendtipos naturais prove- 
nientes do Arizona, sem a capacidadc de prodimr inibidorcs 
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FIGURA 9.2 (a) Pcrcentagem de area foliar Gonsumida por herbfvo- 
ros mastigadores e (b) numero de afideos por planta, medrdo em duas 
datas {6 e 20 de abril), em tree tratamentos de campo: com controle 
total, com controle do dano (tecidos removidos com tesoura) e induzr- 
do (causado pelo pastejo de larvas de Pie ns mpae). (c) Valor adapta¬ 
tivo das plantas nos tr§s tratamentos, calculado pel a multi pi icagao do 
numero de sementes produzidas pela mbdia da massa das sementes 
(em mg) {segundo Agrawal, 1998), 
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de proteinases, fbram mais danificados e sustentaram um crcsci- 
memo maior de Manduca , cm comparagko com gendtipos pro- 
dutores de inibidorcs prove nientes de Utah (Claws et aL 2003). 

Fica claro, a partir dos cxcmplo s com o rabanetc e o ta- 
baco selvagens, que a evolugao de respostas passfveis de indu- 
gao (pllsticas) cnvolve custos significativos para a planta. Po- 
demos esperar que as respostas passfveis de indugko sc jam fa¬ 
vored das pela selegao somentc quando a herbivoria passada 6 
um preditor seguro do risco futuro dc herbivoria c sc a proba- 
bilidadc dc herbivoria nao 6 constante (a herbivoria constante 
seleeionaria um gendtipo defensive fixado que 4 mclhor para 
aqude conjimto de condigoes) (Karban etal.y 1999). Natural- 
mentCj nko apenas os custos de defosas passfveis de indugko 
podem ser comparados aos beneffeios ao valor adaptativo. As 
defesas constitutive, como espinhos, tricomas ou substincias 
qufmicas (cm particular nas famllias Solanaccac e Brassica- 
ccac), tambdm apresentam custos que t£m sido medidos (cm 
fendtipos ou gendtipos sem defesa), cm termos dc redugdes 
no crescimento ou na produgko de florcs, frutos ou sementes 
(ver revisao dc Strauss et ai 3 2002). 

9.2.3 Herbivoria, desfolhagao e crescimento 
vegetal 

Apcsar do excesso de substkneias qul- 
o momenta da . , _ . ? 

herbivoria £ micas e cstruturas dctcnsivas, os her¬ 
der: isivo bfvoros ainda assim comcm plantas. A 

herbivoria pode interromper o cresci- 
mento vegetal, excrccr um efeito insignificante na taxa dc cres¬ 
cimento e ter um efeito intermedikrio qualqucr entre esses dois 
extremes. A compensate vegetal podc scr represent da por 
uma resposta gcraJ k herbivoria ou pode ser espeeffka a deter- 
minados herbivoros. Gavloski c Lamb (2000b) testaram cssas 
hipdtcses alternatives, por mcio da mcdigko da biomassa de 
duas cspdcics de crucffcras" (Brassica nap us c Sinapk alba) cm 
resposta a 0, 25 e75% de dcsfolhagko de plkntulas, cxercida 
por trds cspdcics de herbivoros com pegas bucais picadoras e 
mastigadoras — adultos de bcsouros-pulgas {Phylktreta crucife- 
rae) e larvas das mariposas PluteUa xykstdbt c Mamestra confi¬ 
gurate. Dc mancira nko-surprccndcntc, as duas espdeies vege- 
tais compcnsaram mclhor a 25% do que a 75% dc desfolha- 
gko. No entanto, curb ora com o mesmo grau dc desfclhagao, 
ambas as espdcics tcndcram a ter a maior compensagko quan¬ 
do desfolhadas pda mariposa M. configurate c a mcnor quan¬ 
do desfolhadas pclo besouro P. crudferae (Figura 9-3). A com¬ 
pensagko hcrbfvoro-cspecffica podc refletir respostas vegetais a 
padrocs de desfolhagao um pouco diferentes ou a substkneias 
qufmicas distintas na saliva, que suprimem o crescimento de 
maneiras contrastantcs (Gavloski e Lamb, 2000b). 

No cxcmplo mostrado anteriormente, a compensagko, 
em ggral complcta ccrca dc 21 dias ap6s a dcsfolhagko, estava 

* N. de T. O termo Tracffera" £ utiliztidti como aJ.terna.tiva para o nome 
oliciaJ da familm bo tknicsi Brasskaceae. 


associada a mudangas na biomassa das rakes, cocrentc com a 
manutengko de uma razko constante parte adrea : sistema sub- 
terrinco. Muitas plantas compcnsam dcsta maneira, rnedian- 
te a altcragko da distribuigio de produtos da fotossfntesc em 
partes distintas da planta. Assim, por cxcmplo, Kosola e cola- 
boradorcs (2002) veriftcaram que a concentragko dc agucarcs 
soliiveis nas rakes j ovens frnas (brancas) de klarnos (Populus 
canadensis) desfolhados pela larva da mariposa curopdia (Ly- 
mantria dispar) foi muito mais baixa do que em irvores nko- 
desfolhadas. Para rakes mais velhas (mais um mds de idade), o 
efeito da desfolhagao nao foi significative. 

Frcqucntcmcntc, hi uma dificuldade considcrivel em 
cstimar a extcnslo real da desfolhagkOj da n?fblhagao c, portan- 
to, do crescimento llquido. Um monitoramento minucioso dc 
besouros da foUia do ncniifar (. Pyrrhaha nymphacae) paste] an- 
do sobre foi has dcsta espdeie (Nuphar luteum) revelou que as 
folhas cram eliminadas rapidamente, mas que folhas novas cram 
tambdm rapidamente produzidas. Mais dc 90% das folhas mar- 
cadas dc plantas pastejadas desaparcceramcm 17 dias, enquanto 
as folhas marcadas de plantas nHo-pastcjadas pcrmancceram 
intactas (Figura 9.4). Entretanto, as contagcns simples dc fo¬ 
lhas de plantas pastejadas c nko-pastejadas indicaram uma per- 
da de apenas 13% das folhas devido k herbivoria. 

As plantas mais tolerantcs ao paste]o, cm especial o cxer- 

cido por vertebrados, parecem scr as gramfneas. Na maioria 

das csptfoics, alguns meristemas se cn- 

contram quase no nlvci da superffcic 
. i . . t r .. , especnalmente 

do solo, entre as barnhas tohares ba- tolerantas ao 

sais, c, por is so-, essa zo na principal de pastajo 

crescimento (e de brotamento) geral- 

mente 6 protegida do paste]o. Dcpois da desfolhagko, sko pro¬ 
duzidas folhas novas, usando carboidratos armazenados ou pro¬ 
dutos da fotosslntesc dc folhas sobreviventes, e com frcqii£n- 
cia sko produzidas tambem novas partes atkeas. 

A gramfneas nko sc bcncficiam diretamente da agko dos 
seus pastadorcs. Porcm, 6 provkvcl que clas sc] am ajudadas por 
cles cm suas intcrag6cs oompetitivas com outras plantas (que sko 
mais fortementc afetadas por cles), o que 6 responsive! pela pre- 
dominincia dc gramlncas cm muitos habitats naturals que so- 
frem pastejo intense pelos vertebrados. Esse 6 um cxcmplo da 
razko mais difundida para a herbivoria ter um efeito mais dristi- 
co sobre cspdcics intolcrantes ao pastejo do que parcce inidal- 
mentc - a intcragko entre herbivoria e competigko vegetal (a gama 
dc conseqii£ncias possfveis foi discutida por Pacala e Crawley, 
1992; ver tambem Hendon e Briskc, 2002). £ importante obser- 
var tambdm que os herbivoros podem ter efeito s nko-consunti- 
vos severos sobre as plantas, quando cles atuam como veto res de 
fitopatdgenos (bacterias, fungos e, cspecialmentc, virus) - o que 
os herbivoros tiram da planta i muito menos importante do que 
o que cles dko a cia! Por exemplo, os besouros cscolitfdeos que sc 
alimentam dc gaihos do olmo atuam como vctorcs do fungo que 
causa a doenga holandcsa ncsta cspddc. Esse fungo matou um 
vasto mimero dc olmos no nordeste dos EUA na ddcada de I960 
c virtualmente os crradicou no sul da Inglaterra na de-cada dc 
1970 e no inlcio da d&ada dc 1980. 
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FIGURA 9.3 Gompensa^ao da biomassa 
foliar (m6dra ± EP: [log 0 da biomassa do 
pianta desfolhadaj - [log B da mddia para 
plantas-controle]) de plantulas de Brasarca 
napus e Sinapis alba, com 25 ou 75% de 
desfolhagao por Ires espdcies de rnsetos 
(verlegenda dafigura} em um ambiente con- 
trolado. No eixo vertical, o zero correspon- 
de a compensagao perfeita, os valores ne¬ 
gatives representam a subcompensgao e os 
positives a sobrecompensagao. As biomas- 
sas medias das plantas desfolhadas que di- 
ferem significativamente dos controles cor* 
resp on dentes estao indicadas por urn aste- 
risco (segundo Gavloski e Lamb, 2000b). 


9.2.4 Herbivoria e sobrevivencia das plantas 


mortalidade: 
resulta de uma 
interagao com urn 
outre fator? 


Em gcraf, os herbfvoros aumentam a 
suscctibifida.de dc uma pianta para a 
mortalidade em vcz de mata-la dircta- 
mentc. Embora o besouro-pulga {Al- 
tico. sublicdta :), por cxemplo, tenha reduzido a taxa de eresci- 
memo do salgueiro-de-dunas {Salix cordate) cm 1990 e 1991 
{Figura 9.5), somente em 1991 ocorrcu mortalidade signifi- 
cativa, como resultado do estresse pek scca. Depois, contudo, 
a suscetibilida.de foi bastantc influeticiada pci a herbivoria: 80% 
das plantas morreram cm um tratamento com herbivoria in- 
tensa (oito besouros por pianta), 40% morreram com quatro 
besouros por pianta, mas nenhuma das plantas-controle sem 
besouros morreu (Bach, 1994). 

A desfblha^lo repetida podc ter um efeito cspccialmcnte 
dristico. Assim, a desfolha^io unica dc carvallios pcla mari- 


a desfofhagao 
repetida e a 
retirada de um anel 
da casca podem 
matar a pianta 


posa Lymantria dispar levou a uma taxa 
dc mortalidade dc apenas 5%, enquan- 
to tr£s desfolha^ocs intensas consccu- 
tivas provocaram uma taxa dc mor- 
talidade de atd 80% (Stephens, 

1971). A mortalidade dc plantas cstabclccidas, no entanto, 
nao esti neccssariamente associada a desfolhaqoes massi- 
vas. A retirada de um anel da casca dc irvores realizada por 
esquilos ou porcos-cspinhos, por cxcmplo, 6 um dos casos mais 
extremos cm que a rcmo^So de uma quantidade pequena de 
tecidos tern um efeito dcsproporcionalmcnte profundo. A con- 
tinuidadc do floema* 6 rompida, dc modo que o transporte 
dc carboidratos entre folhas e raizes 6 interrompido. Dcssc 
modo, css as pragas de plantaqdcs florestais fr equentemente 


* N, dc T. O floema c um dus constituintcs da chamada casca viva, e 
sLins cdlulas condutoras transputtam substalicias ekbutEidas pelas plantas, 
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FIGURA 9.4 A sobrevivencia de folhas de plantas da nenufar, pasteja- 
das pelo besouro da folha de nenufar, foi muito inferior a das plantas 
nao-pastejadas. Efetivamente, todas as folhas desapareceram ao fi¬ 
nal de 17 dias, apesar de as estimativas “instantaneas" realizadas 
durante o periodo citado sugerirem uma perda por herbivoria de cer- 
ca de apenas 13% (segundo Wallace e Q'Hop, 1985). 


matam drvores j ovens eliminando muito pouco tccido. As les- 
mas que sc alimentam tia superflcic podem tambdm provocar 
um dano maior is populates de gramfneas recdm-cstabclcci- 
das do que scria esperado oonsiderando a quantidade dc ma¬ 
terial que das cotisomcm (Harper, 1977). As lesmas masti- 
gam a parte a£rca jovcm junto i superffcic do solo; cl as del- 
xam sobre o solo as folhas nio-ingcridaSj mas consomcm a 
regiio meristcmitica da base dos caules, a partir da qua! a 
planta podc rebrotar. Portanto, as lesmas efetivamente dcs- 
troem a planta. 


£ evidente que a predaglo dc sementes tern um cfoito 
prejudicial c previsivcl sobre as plantas individuals (ou seja, as 
prbprias sementes). Davidson e colaboradorcs (1985) demon s- 
traram os impactos dramdticos que as formigas e os rocdorcs 
granivoros fom sobre a composig&o dc bancos dc sementes de 
plantas “anuais” nos desertos do sudocste do EUA c, portan- 
to, sobre a composite da comunidade vegetal. 


9.2.5 Herbivoria e fecundidade das plantas 

Os efeitos da herbivoria sobre a focun- 
didadc das plantas siao, cm grande par¬ 
te, um reflexo dos efeitos sobre o cres- 
cimcnto vegetal: as plantas men ores 
produzem mcnos sementes. Entrctan- 
to, mesmo quando o crcscimento pa- 
rece scr totalmente compensado, a pro¬ 
duce pode scr rcdmdda devido a uma 
transference de recursos dos brglios reprodutivos para os cau¬ 
les, folhas e raises. Essa situag&o £■ cxemplificada pelo estudo 
mostrado na Figura 9.3, cm que a compensado cm crcsci¬ 
mento foi oompleta apds 2 1 dias, mas a product* dc sementes 
foi ainda significativamcntc mais baixa nas plantas danificadas 
por herblvotos. Ak-m disso, a herbivoria, indiretamentc, por 
mcio dos scus efoitos sobre a Irca foliar ou pelo consumo dirc- 
to de estruturas reprodutivas, pode afetar as caracterfsdcas flo¬ 
rals (di&mctro da corola, comprimento do tubo floral, numero 
dc florcs) e ter um impacto adverso na polinisaglo c no con ' 
junto de sementes (Motlicrshcad c Marquis, 2000). Assim, in- 
dividuos dc Oenothera rrmcwcarpa “paste] ados" expcrimcntalmcntc 
produziram 30% mcnos florcs c 33% mcnos sementes. 


os herbivores 
afetam o 
crescimento 
vegetal.... 
indiretamente pela 
redugao da 
produgao de 
sementes... 


(a) 19 dejulho -17 de agosto 


(b) 10 de agosto - 2 J \ de agosto 
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FIGURA 9,5 Taxas relativas de crescimento [mudan^as em altura, com erros-padrao) de muitos clones diferentes do salgueiro-de-dunas (Saiix 
cordata), (a) em 1990 e (b) em 1991, sem herbivoria, com herbivoria baixa (quatro besouros-pulga por planta) ou herbivoria intense (oito 
besouros por planta) {segundo Bach, 1994), 
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... e diretamente 
pels remofao de 
estruturas 
reprodutivas 


grande parte da 
herbivoria dos 
graos de pdlen e 
dos f riitos 
beneficia a planta 


As plantas podcm tambdm scr 
afctadas mais diretamcnte, pci a remo- 
$io ou dcstrui^o dc flores, gcmas flo¬ 
rals ou sememes. Assim, as larvas da 
grande borboleta azul (MacuUnea rebeli) consomcm somente 
as flores c os frutos de Gentiana cruciate, uma espdeie rara* o 
que provoca uma rcdu 0 o do mimero dc sementes por fruto 
(de 120 para 70) (Kery et al } 2001 ). Multos cstudos* cnvol- 
vendo a cxcluslio artificial on a remo 0 o de prcdadores de se¬ 
mentes* fern mostrado uma forte in£lu£ncia da prcda 0 o de 
sementes na pfe-dispers&o sobre o rccrutamcnto e a densidade 
de cspdcics atacadas. Por exemplo* a predate de sementes foi 
um fator significative no padrSo dc abund&ncia do arbusto 
Hapbpappm squarrosut ao longo de um gradiente dc altitude 
a partir da costa da California, ondc a predate de sementes 
napfe-dispcrsSo foi mais alta, afe as montanhas (Louda, 1982); 
c a rcstri 0 o da Cardamine cordifolia is situates sombreadas 
nas Montanhas Rochosas cm grande parte foi motivada pel os 
nfveis muito mais altos dc predate de sementes na pfe-dis- 
persio cm locals nao-sombreados (Louda e Rodman* 1996). 

£ importantc pcrcebcr* contudo* 
que muitos casos de “herbivoria” de 
tccidos reprodutivos sio na realidade 
mutualistas* bencficiando tanto o her- 
bfvoro quanto a planta (ver Capftulo 
13). Os animais que “consomem” pd- 
len c nectar em geral transferem inadvertidamentc o pdlen de 
uma planta para outra; c cxistcm muitos animais frugfvoros 
que tambdm confercm um bcncficio Ifquido i planta-mac e is 
sementes individuals dentro do fruto. A maioria dos vertebra- 
dos frugfvoros, cm especial, ou comcm o fruto c dcscartam a 
semente ou comem o fruto e expclem a semente com as fezes. 
Isso dispersa a sememe* raramente a prejudica c com frcqtfen- 
cia aumenta sua capacidade dc germinate. 

Por outro lado, 6 muito pouco provivcl que os insetos 
que atacam frutos maduros ou frutos cm dcscnvolvimcnto exer- 
9 am um efeito bcndflco sobre a planta. Eles nio farem nada 
para fbmentar a dispersio c podcm inclusive tornar os frutos 
mcnos palatdveis para os vertebrados. No entanto, alguns ani¬ 
mais dc grande portc que em geral matam as sementes podem 
representar tambdm uma parte na dispersio delas e, por isso, d 
possfvcl que cxer^am um efeito pelo mcnos parciaimcnte be- 
ndfico. Existcm algumas espdeies* como alguns csquilos* que 
acumulam sementes cspalhando-as c enterrando-as cm diver- 
sos locals; c cxistcm outras, como os camundongos e ratos, que 
agrupam as sementes cm alguns esconderijos. Em ambos os 
casos, embora muitas sementes sc jam consumidas* algumas sio 
dispersadas, ficando protegidas do ataque dc outros predado- 
rcs* c muitas delas jamais ser&o novamente localizadas pelos 
animais que as csconderam (Crawley* 1983). 

Os herbfvoros tambdm influcnciam de outras manciras 
a fecundidade. Uma das respostas mais comuns ao ataque dos 
herbfvoros d o tetardo na flora^Io. Por exemplo, nas espdeies 
semdlparas dc vida longa, a herbivoria frcqucntcmcntc rctarda 
a flora£ao por um ano ou mais* c isso cm geral aumenta a 


longcvidade dc tais plantas, pois sen linico cvcnto reprodutivo 
d seguido quasc invariavel mente da morte (ver Capftulo 4). 
Poa annua * cm um gramado, pode sc tornar quasc imortal por 
meio dc cortes semanais, enquanto nos Mbitats naturals cm 
que pode florcscer ela d comumcntc anual - como o scu nome 
indica. 

Em geral* o momento da desfo- 

0 o momento da 

herbivoria 4 erftico 

efeito sobre a fecundidade vegetal. Sc 

as folhas sao eliminadas antes da forma 0 o das infloresccncias, 
o grau cm que a fecundidade d reduzida depcndc evidcntc- 
mente do grau com que a planta d capaz dc compcnsar o pre- 
jufzo produzido. A desfolhafiao prccoce dc uma planta com 
produ^So sequential de follias pode cxerccr um efeito insign i- 
ftcantc sobre a fecundidade- mas se a dcsfollia^o ocorrc mais 
tarde ou sc a produce dc folhas d sincrdnica* a flora 0 o pode 
scr reduzida ou mesmo eomplctamcntc inibida. Se as folhas 
sio removidas apds a forma^io das infloresccncias, o efeito 
em geral consistc em aumentar o aborto das sementes ou re- 
duxir o scu tamanho. 

A genciana (Gentiandla campesiris) fornecc um exemplo 
cm que o momento d importantc. Quando a herbivoria sobre 
csta cspccic bicnal d simuiada pelo desbaste da metade da sua 
biomass a (Pigura 9.6a), o resultado depende do momento do 
dcsbaste (Figura 9.6b). A produce de frutos tevc um grande 
aumento cm rela^^o ao controle quando o dcsbaste ocorrcu 
entre 1 D c 20 de julho, mas* quando cxeeutado mais tarde* a 
produ^ao dc frutos foi mcnor nas plantas dcsbastadas do que 
no controle (mantido intacto). O pcrfodo cm que as plantas 
mostram compensa^o coincide com o momento cm que nor¬ 
mal mente ocorrc o dano por herbfvoros. 


lha£Io d crftico na determinate do 


9.2.6 Um pos-escrito: defesas qufmicas 
anti p red a dor em animais 

N3!o sc deveria imaginar que as defe- 

^ ^ . os animais tambem 

sas qufmicas antipredador sao rcstritas se defendem 

is plantas. Diversas defesas qufmicas 
dc animais foram dcscritas no Capftulo 3 (ver Sc to 3.7.4), 
incluindo as defesas qufmicas das plantas que os herbfvoros 
sequestraram do sen alimcnto de origem vegetal (ver 5c 00 
3.7.4). As defesas qufmicas podcm ser especial mente impor- 
tantes em animais modulates, como as esponjas, que nSo tdm 
a capacidade dc cscapar dos sens prcdadores. Apesar do scu 
valor nutricional alto c da falta dc defesas qufmicas, a maioria 
das esponjas marinhas parece scr pouco afetada pelos predado- 
res (Kubanck et ai. t 2002). Nos dltimos anos* virios glicosf- 
dcos triterpenos t£m sido extrafdos de esponjas, incluindo a 
Ectyoplasteferox, no Caribe. Em um estudo de campo, extratos 
cm cstado natural de glicosfdeos triterpenos reftnados* retira- 
dos dcsta esponja* foram oferccidos cm substratos alimcntarcs 
artificials para assembldias naturais de peixes dc rccifes nas Baha¬ 
mas. Foram dctcctados fortes efeitos antipredatdrios, quando 
compatados aos substratos-controle (Figura 9.7). £ importan- 
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Antes do desbaste 


(b) 



FIGURA 9,6 (a) O desbaste de genciana, 
para simulara herbivoria, causa mudangas 
na arquitetura e no numero de floras pradu- 
zrdas. (b) Produgao de frutos maduros (his- 
togramas mais cl arcs) e i matures (bistogra- 
mas mars escuros)j em plantas sem e com 
desbaste, em dife rentes ocasioes, de 12 a 
18 de julho de 1992. Medias e erras*padrao 
sao moslrados. Todas as medias sao signi- 
ficatrvamente dife rentes entre sr {P <r 0,05}. 
As plantas desbastadas em 12 e 20 de ju* 
Iho praduziram significativamente mars fru¬ 
tos do que as nao-desbastadas (controle). 
As plantas desbastadas em 28 de julho de* 
senvolveram significativamente menos fru* 
tos do que as derxadas intactas (segundo 
Lennartsson etal., 1998), 


tc mcnciorm que os glioos Ideas tricerpenos tamb&n afetaram 
adversamente os competidores da. esponja, incluindo os orga- 
nismos “que sujam” crescendo sob re cla (bacti^rias, invertebra- 
dos e algas) c outras esponjas (um exemplo de aJelopatia - ver 
Scg&o 8.3.2). To dos esses inimigos aparentemente foram inibi- 
dos pelo co ntato com as substindas qufmicas, e nio pel os efei- 
tos causados pcio movimento da dgua (Kubanck etal.* 2002). 

9.3 Eleito da preda^ao sobre populates 
de presas 

Retom ando aos prcdadorcs cm gcral, pode parecer que o cfci- 
to imediato da predagSo sobre uma populagao de presas seja 
previsivelmcntc prejudicial, uma vest que os cfeitos dos preda- 
dores slo prejudicial \ pres a individual. Contudo, esses efei- 
tos nem sempre sio tio previslvcis, por uma on ambas de duas 
raz6es importantes. Em primeiro lugar, os indivfduos mortos 
(ou danificados) nem sempre representam uma amostra alca- 
tdria da popuiagio como um todo, e pode ser que aquclcs com 
potenciat mais baixo sejam os que contribuam para o futuro 
da po pul agio. Em segundo lugar, pode haver mu dan gas 
compensatdrias no crcscimcnto, na sobreviv£ncia ou na repro- 
dugio das presas sobreviventes: clas podem experimentar rc- 
dugio na competigio por um recur so limitantc ou prodtmr 


mais desccndcntcs, ou outros prcdadorcs podem atacar menos 
presas. Em outras palavras, enquanto a predagio 6 ruim para 
as presas que sio apanhadas, da pode ser boa para aqudas que 
nio o sic. Alem disso, a predagao tern men or probabilidade de 
aietar a din arnica da presa, sc cla ocorrcr em um cstigio do cido 
de vida que nlo tern um cfcito significative na sua abundincia. 


(a) (b) 

O 100 

«n 

•aj 80 

oi 

- 60 

SU 

-a 

~p AO 

Sr- 

20 
0 

Controls Tralado Controle Tratado 

FIGURA 9.7 Resultados de estudos de campo estimando os efeitos 
antipredatbrios de compostos da espenja Ectyoptasia f&roxco m as* 
sembldias naturals de peixes de corais nas Bahamas. As medias {+ 
EP) sao mostradas em porcentagens de substrates alimentares artifi* 
ciais consumidos em contra I es (nao contendo extrato de esponja) em 
comparagao com; (a) substrates contendo extrato de esponja em es* 
tado natural (teste-f, P- 0,036) e (b) substrates contendo glicosfdeos 
triterpenos da esponja (P = 0,011) (segundo Kubanek et at., 2002). 
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Com referenda a cstc ultimo as- 
pccto, se, por cxemplo, o recrutamen- 
to das pkntas tilo sc encontra. limita- 
do pelo ntimero dc sementes pro dim- 
das, 6 improvdvel que os insetos que 
redinscm a produf&o dc sementes exergam um efeito impor- 
tante sobre a abundincia da planta {Crawley, 1989). O gor- 
gulho {Rhinocyllus amicus) > por cxemplo, nao redua o rccruta- 
mento do cardo {Carduusnutans) no sul da Franca, apesar de 
impor per das adma dc 90%. De fato, a scmcadura de mil 
sementes por m 2 n&o Icvou a um aumento obscrvdvel do mi¬ 
mero dc rosetas do cardo. Portanto, parccc que o rccrutamen- 
to n&o estd limitado pclo mimero dc sementes prodtmdas; 
embora n&o cstcja claro sc cle estd limitado pda preda^o sub- 
seqiicnte das sementes on das pl&ntulas, ou pela disponibili- 
dadc dc locais para a germina^So {Crawley, 1989). (Entretan- 
to, foi observado cm outras situaqbcs [ver Scqlo 9.2.5] que a 
preda^o dc sementes na prd-dispcrslo pode afetar profunda- 
mente o recrutamcnto dc pl&ntuias, a dinlmica dc populates 
locais c a variable na abund&ncia relativa ao longo dc gradien¬ 
ts ambientais e atravbs de micro-hdbitats.) 

O impacto da predaq&o com fre- 
qu£ncia 6 limitado por rca^oes com- 
pensatdrias entre os sobreviventes, 
co mo rcsultado da redu^So da com- 
peti^do intra-espcclfica. Assim, cm um 
experimento dissico cm que um ntimero devado dc pombos 
torcaz (Columbapalumbus) foi abatido, o nfvc! global de mor- 
talidadc no inverno nao aumentou, c a interrupt dos abati- 
mentos provocou o aumento na abund&ncia dc pombos {Mut¬ 
ton etai, 1974). Isso aconteccu porque o mimero de pombos 
sobreviventes foi determinado niio pda caga, mas basicamen- 
tc pela disponibilidade dc alimento. Dessa forma, quando a 


caga reduziu a densidadc, houve diminuigfScs compcnsatdrias 
na competi^o intra-especffica e na mortalidadc natural, bem 
co mo uma imigra^o dc aves, dependentc da densidade, para 
tirar vantagem do alimento nHo utilizado. 

Na verdade, sempre que a den- 
si dad c 6 suficicntementc alta para 
ocorrcr competi^o intra-espccifica, os 
efeitos da preda^io sobre uma popu¬ 
late deveriam scr melhorados pdas 
conseqiientcs reduces ncssc dpo dc competi^So. Por isso, as 
conseqti£ncias da preda^o podem variar com a rdativa dis- 
ponibilidade dc alimento. Onde a quantidadc ou qualidade 
dc alimento 6 maior, um determinado nfvd dc predaflo pode 
Mo levar a uma resposta eompensatbria, porque o alimento 
Mo 6 limitantc para as presas. Essa hipbtese foi testada por 
Oedekoven ejocm (2000), que monitoraram a sobreviv£ncia 
do gafanlioto {Ageneotettix deorum ) dentro dc gaiolas dispos- 
tas no carnpo, na presenga on nio de aranlias do grupo dos 
licosfdeos {Schizocoza spp.). Algumas paredas dc solo contcn- 
do gaiolas foram submetidas k fertiliza^io para aumentar a 
qualidade do alimento; outras pcrmancccram sem fertiliza- 
g£o. Com a qualidade alimentar do ambiente (sem fertili^a- 
£io, sfmbolos pretos), a predagiio pelas aranlias c a limitado 
alimentar foram compensatdrias: os mesmos niimeros de ga- 
fanliotos (tratamentos com c sem aranhas) foram cncontrados 
ao- final dos 31 dias dc experimento (Figura 9.8). Entretanto, 
com maior qualidade alimentar (adigSo de fertilizante nitro- 
genado, sfmbolos coloridos), a preda^o pelas aranhas reduziu 
o mimero dc sobreviventes, cm comparaglo com o controls 
sem aranhas: uma resposta Mo-compcnsatbria. Sob condigocs 
ambientais apbs a predate pelas aranhas, como conscqii£ncia 
da redugiio da compctig&o, os gafanliotos sobreviventes dis- 
puscram dc mais alimento per capita e viveram mais. Todavia, 


a predagao pode 
ocorrer em um 
estagio sem 
import&ncia 
demogrbfrea 


reagoes 
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Com aranhas, com fertilizante 


Tempo (dias) 


2 


FIGURA 9.8 Trajetdrias numericas de gafa- 
nhotos sobreviventes (mbdia ± EP) a com¬ 
bi nag 6es de tratamentos (ver legenda da fi¬ 
gura), resultantes de um experimento de 
carnpo em que gaiolas foram dispostas na 
Arapaho Prairie, Nebraska, EUA (segundo 
Oedekoven e Joem h 2000), 
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os gafanhotos tiveram men os limitat 0 alimenfar quando a 
qualidade do aiimento foi maior, de modo que, ap6s a preda¬ 
te a liberate dc aiimento adidonal per capita nk fbmen- 
tou a sobreviv£ncia (Ocdekovcn e Joern, 2000). 

Voltando i distribuiqk nk- 
aleatdria que os predadorcs prestam 
is presas dc utna po pul agio, 6 pro- 
vdvcij por excmplo, que a predag&o 
dos grandes carnivores sc concentre 
nos vellios (c fracos), nos j ovens (c 
ing£nuos) on nos doentes. Um cstudo no Sercngcti f por 
cxcmploj demonstrou que os guepardos c os elks sclvagens 
niatavani uma quantidadc dcs proportional dc gazelas de 
Thomson das classes ctirias mais j ovens (Figura 9.9 a), por- 
que: (i) esses animals j ovens cram mais ficcis dc capturar 
(Figura 9.9 b); (ii) eles possulam uma me nor capacidadc dc 
rcsist£ncia c cram menos velozcs; (Hi) eles nk cram tao 
hdbeis para se esquivar dos predadorcs (Figura 9.9c); e (iv) 
eles podiam inclusive ser incapazes de reconhecer os preda¬ 
dorcs (FitzGibbon e Fansliawe, 1989; FitzGibbon, 1990). 
De qualqucr maneira,, cssas gazelas jovens nao haviam dado 
nenhuma contribuigao i reproduce da populaqk e, por- 
tantOj os efeitos dcssc nfvel dc p red agio sobre a populagao 
dc presas scria menor do que sc poderia esperar. 

Em populates vegetais, tambem podem scr observa- 
dos pa tiroes similarcs. A mort alidade de indivfduos madu- 
ros dc Eucalyptus na Australia, em conscqii£ncia da desfo- 
Ihagao causada pcla mosca porta-serra {Parop sis atom aria) * 
ficou restrita quasc intciramcntc is irvores debilitadas dc 
solos pobres ou iquclas que sofreram danos nas raises ou 
akeragScs na drenagem cm conscqutiicia dos trabalhos dc 
cultivo (Game, 1969). 


De maneira gcral, 6 evidente que 
nk 6 ficil passar da ctapa da constata- 
to de que as presas individuals sk le- 
sadas por predadorcs individuals para 
a demonstrate de que a abundkeia 
das presas 6 adversamente afetada. Dc um total de 28 cstudos 
cm que os insetos herbfvoros fbram cxpcrimcntalmcnte cxdul- 
dos das comunidadcs vegetais mediantc o uso de insetiddas, 50% 
forneccram evid£ncias dc um efeito sobre as plantas, em nivcl dc 
populate (Crawley, 1989). Todavia, como Crawley observou, 
tais proporgoes devem scr considcradas com cautcla Existc uma 
tend£nda quase incvitdvcl dc os rcsultados “negatives” (aus£ncia 
dc efeito na populate) nk scrcm registrados, com o argumentO' 
dc que nk M “nada” para informar. AMm disso, os cstudos dc 
cxclusk muitas vezes demandam sctc anos ou mais para mostrar 
algum impacto sobre as plantas: 6 possivel que muitos dos esni¬ 
dus “negativos" simpiesmente tenJiam sido terminados demasia- 
damente ccdo. Pesquisas muito mais reccntes tern demonstrado 
efeitos nitidos da predate dc sementes sobre a ab undim da vege¬ 
tal (p. ex., Kelly c Dyer, 2002; Maron etal y 2002). 

9.4 Efeitos do consume sobre os 
consumidores 

Os efeitos bcndficos que o aiimento 
cxerce sobre os predadorcs individuals 
nk sk difleeis de imaginar. Em ter- 
mos gerais, um aumento na quanti- 
dade de aiimento consumido leva a 
uma elevate das taxas dc crcscimcnto, desenvolvimcnto e na- 
talidade, bem como a uma diminuigk das taxas de mort ali¬ 
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mais fracas 
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vezes superar um 
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FIGURA 9.9 (a) As proposes das diferentes classes de idade (determinadas pelo desgaste dental) nas gazeSas de Thomson predadas por 
guepardos e caes selvagens sao bastante diferentes das suas proporgdes na populagao como um todo. (b) Aidade influi na probabilidade de 
escape das gazelas de Thomson, quando perseguidas pelos guepardos. (c) Quando as gazelas correm em ziguezague para escapar da 
persegurgao dos guepardos, a rdade da presa influi na distancia mddia em que os predadores erram em seu ataque (segundo FitzGibbon e 
Fanshawe, 1989; FitzGibbon, 1990), 
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dade. Isso, aflnal de comas, estd implicit© cm qualqncr dis¬ 
cus sio sobre compcti^So intra-cspecffica. cntre consumidorcs 
{vcr Capftulo 5): as dcnsidades elevada.s, que implicam cm 
quantidadcs pcqucnas dc alimento por indivfduo, provo cam 
taxas dc crcscimento baixas, taxa.s dc mortalidadc elcvadas, c 
assim siiccssivamentc. Dc forma semelhante, muitos dos cfci- 
tos da migrate considerados antcriormcnte (vcr Capitulo 6) 
refletem as respostas dc consumidorcs individuals k distribui- 
t*> da disponibilidadc dc alimento. Contudo, existem muitas 
manciras pdas quais as relates cntre taxa de consume c os 
beneffeios para o consumidor podem scr mais complicadas do 
que inicialmente parcccm. Em primeiro lugar, to dos os ani- 
mais neccssitam de uma certa quantidadc de alimento sim- 
plcsmentc para sua manuten^o c, a mcnos que superem cste 
limlar, elcs n&o scr^o capazcs de crcsccr c se reproduzir, consc- 
qiientcmcntc, nio contribuirlo para as gcra^es futuras. Em 
outras pal avmsj as taxas de consumo baixas, cm vez dc lcva- 
rem a uma diminui^ao do bcncOcio para o consumidor, sim- 
plcsmcntc alteram a taxa com que cste pass a feme at£ morrer. 

No outro extremo, nlo pode scr 
^iferri S fkSr d0reS esperado que as taxas dc natalidadc, 
saciados crcscimento e sobrcviv£ncia de consu¬ 


midorcs individuals aumentem inde- 
flnidamcnte, k medida que cresce a disponibilidadc dc alimen¬ 
to. Em vez disso, os consumidorcs sc tornam saciados. A taxa 
dc consumo acaba atingindo um piat6, no qua! da indepen de 
da quantidadc dc alimento disponfvel c, portanto, o beneffcio 
para o consumidor tambem alcant um plat6. Assim, cxiste 
um limite para a quantidadc dc alimento que uma determina- 


da populate de consumidorcs pode comer, um limite para a 
extensio do dano que cm um ccrto tempo ela pode provocar k 
sua populate presa c um limite para o grau cm que a popula¬ 
te dc consumidorcs pode aumentar de tamanho. Isso serd 
discutido de modo mais complete na Sc to 10-4. 

O cxcmplo mais notivel dc uma 
populate intcira de consumidorcs 
sendo saciados simultancamcntc 6 pro- 
piciado por muitas cspdcics vegetais 
que apresentam an os com gran de pro- 
du^do de semen tcs. Esses a nos sdo 
ocasionais c ncics se observa a produ^ao sincronizada dc 
um grande volume dc sementes, com frcqii£ncia cm uma 
ampla drea gcogrdfica; cntre esses anos, cxistcm outros cm 
que a produ^ao dc semen tcs 6 escassa (Herrera et al ., 1998; 
Koenig c Knops, 1998; Kelly et al. y 2000). Esse fendmeno 6 
particularmcntc frequente cm cspdcics arbdreas que cm getal 
soft cm intensidades altas dc predate dc suas sementes (Sil- 
vertown, 1980). Portanto, 6 muito significative que as proba- 
bilidadcs que as sementes tem de escapar da predate sejam 
muito mais altas nos anos de grande produte do que nos 
outros. Anos com grande produte de sementes parcccm scr 
especialmente comuns na flora da Nova Zelindia (Kelly, 1994), 
onde este fendmeno foi registrado para csp^cies dc gramfneas 
cm touceira (cespitosas) (Figura 9.10). Os predadorcs indivi- 
duals de sementes fleam saciados cm anos de grande produ- 
te, c as suas populates nEio podem aumentar com rapidez 
suficicnte para explorar a abundincia de alimento. Isso 6 ilus- 
trado na Figura 9.11: a porccntagcm de espiguetas da gramf- 


anos com grande 
produte de 
sementes e a 
saciedade dos 
granivoros 




FIGURA 9.10 Taxa de floragaD de cinco es- 
pedes de gramfneas cespitosas do genero 
Chionochloa, entre 1973 e 1996, no Fior¬ 
dland National Park, Nova Zelandia. Os anos 
de grande produgao de sementes sao alta- 
mente sincronrzados nas cinco especies, 
aparentemente em resposta a temperaturas 
altas na estagao anterior, quando a floraqao 
e rnduzida (segundo McKone &t 1998). 
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nea Chionochlmi paikns atacadas por insetos permanccc abai- 
xo de 20% nos anos com grande produgao, mas chcga a 80% 
on mais nos anos nao-produtivos. Uma provdvel conscquSn- 
cia da forte sincronia nos anos dc grande produgio que C. 
pattern c quatro outras csp^cics dc Chionochloa aprcscntani i o 
aumento do beneffcio para cada esp^cie cm termos de escape 
da predagao dc sementes nesses anos. 

Por outro lado, a produgao de uma grande quantidadc 
de sementes cxige uma grande demanda dc rccursos internos 
da planta. Em um ano de grande produglo dc sementes, o 
crescimcnto mt^dio anuaf de um cspruce 6 38% inferior ao dos 
outtos anos, c o aumento do and de crescimcnto anual das irvo- 
res pode ficar tio reduzido cm um ano de grande produce de 
sementes quanto scria devido a um ataque intenso dc larvas 
causadoras dc desfblhag£o. Por isso, os anos dc cscassez de se¬ 
mentes sao esscncialmentc anos de rccupcragSo das plantas. 

Alcorn dc ilustrar a importincia 
potencial da saciag£o do predador, o 
cxcmplo da grande produg&o dc se¬ 
mentes dcstaca um outro ponto rcla- 
cionado escalas dc tempo. Os pre- 
dadorcs dc sementes slio incapazcs de 
extrair o bencficio mdximo da grande 
produg&o dc sementes (ou de provocar neks um dano mdxi- 
mo), pois possucm tempos de gcragSo demasiado longos. Uma 
liipotdtica popukglo de prcdadorcs dc sementes que pudesse 
apresentar virias gcragocs durante uma cstagiio seria capaz de 
aumentar exponential e expiosivamente como resposta ao ano 
de grande produce de sementes c destruir esta produce. Em 
termos gerais, os eonsumidorcs com tempo de geragiio rclati- 


uma resposta 
num^rica de um 
consumidor est& 
iimitada por seu 
tempo de 
geragao... 



grande produgao produtivos 


FIGURA 9.11 Predagao de espiguetas de Chionochloa pallens por 
insetos, em anos de grande produgao sementes (n = 3) e anos nao 
produtivos (r? - 7), de 1988 a 1997, em Mount Hutt, Nova Zelandia. 
Um ano produtivo e definrdo, neste caso, como aquele com uma pro- 
dugao de esprguetas por touceira 10 vezes maior do no ano anterior. 
A diferenga significative em dano por insetos sustenta a hipdtese de 
que a fungao da grande produgao de sementes e saciar os predado- 
res de sementes (segundo McKone et at., 1998). 


vamente enrto tendem a seguir o ritmo das flutuagdes da quan¬ 
tidadc ou abund&ncia de seu airmen to ou de suas pres as, cn- 
quanto os consumidores com um tempo dc gcrag&o rclativa- 
mente longo demoram mais para responder aos aumentos da 
abundincia dc suas presas c para rccupcrar-sc qnando reduzi- 


... como £ 
ilustrado pelas 
interagfies nos 
desertos 


dos a densidades baixas. 

O mesmo fendmeno ocorre cm 
comunidades dc deserto, ondc as va- 
riagdes das prccipitagdes de um ano 
para outro podem ser considcrdveis c 
imprcvislveis, levando a variagdes si- 

milarcs na produtividade das plantas. Nos raros anos de pro- 
dutividadc vegetal alta, apds um ou mais anos dc produtivida- 
dc baixa, os lierbfvoros s^o tipieamente pouco abundantes. 
Assim, 6 provdvcl que os herbivoros fiquem saciados em tais 
anos, pcrniitindo ds plantas um increment© considered em 
suas reservas, talvez pelo aumento dos sens baneos de semen- 
tes enterradas on dos scus drgHos subtcrrincos de reserva (Ayal, 
1994). A Figura 9.12 apresenta o cxcmplo da produgao de 
frutos dc Asphodelus ramosus no deserto de Negev, cm Israel. 
O perccvcjo mirfdeo (Capsodes injuscatus) sc alimenta de A. 
ramosasy cxibindo uma prefcn£ncia especial pelas flotes cm dc- 
senvolvimento c por frutos jovens. Por isso, potcncialmcntc 
ele pode exerccr umefeito profundamente prejudicial na pro- 
dug&o de frutos da planta. Por cm, ele apresenta apenas uma 
gcrag2o por ano, e, portanto, sua abund&ncia nunca sc ajusta 
i da sua planta hospedcira (Figura 9.12). Em 1988 c 1991, a 
produgao de frutos foi clevada, mas a abund&ncia de mirideos 
foi rclativamcntc baixa: o rendimento reprodutivo dos mirf- 
dcos foi conscqiicntcmcnte alto (3,7 e 3,5 ninfas por adulto, 
rcspectivamcnte), mas a proporgao de frutos danificados foi 
rclativamcntc baixa (0,78 e 0,66). Por outro lado, cm 1989 c 
1992, quando a produce de frutos caiu atd nlvcis muito mais 
baixos, a proporgao de frutos danificados foi muito mais alta 
(0,98 e 0,87) c o rendimento reprodutivo foi mais baixo (0,30 
ninfas por adulto cm 1989; valor dcsconhccido cm 1992). 
Tudo isso sugcrc que os insetos lierbfvoros podem ter pelo 
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FIGURA 9.12 Flutuagoes na produgao de frutos do Asphodetus ramo- 
$us (i)oo numero de ninfas (•) e adultos (A) de Capsodes, no local 
de estudo no deserto de Negev, Israel [segundo Ayal, 1994), 
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mcnos umi capacidadc limitada para afetar a din&mica das 
populates vcgetais cm comunidades de deserto, mas o po¬ 
tential de controlc dessas plantas alimcntarcs sobrc a dinimi- 
ca dos insetos herbivoros 6 muito maior (Ayal, 1994). 

No Capitulo 3* salientamos que 
a quantidadc dc alimcnto consumido 
podc scr mcnos important^ do quesua 
qualidade. Dc faio, a qualidade do ali¬ 
mcnto, quc tcm aspcctos positives 
(como a concentrate dc nutrientes) c 
negatives (como a concentrate de 
toxinas), apenas podc scr definida razoavelmente cm ter mo s 
dos cfeitos do alimcnto sobrc o animal quc o consomc; c isso 6 
cspccialmentc pertinente no caso dos hcrbivoros. Per exem- 
plo, vimos na Figura 9.8 como, mesmo na present dc aranlias 
predadoras, o incrcmcnto na qualidadc alimentar provocou au- 
mento da sobrcviv£ncia dos gafanhotos. Ncssa linha, Sinclair 
(1975) examinou os efeitos da qualidadc da pastagem (con- 
tciido prot<tito) sobrc a sobrcviv£ncia do gnu no Serengeti, 
Tanzania. Apesar de sclccionar material vegetal rieo cm protci- 
nas (Figura 9.13a)^ o gnu consumia durante a esta^lo seca um 
alimcnto quc continha um nlvcl dc protein a bem abaixo do 
ncccssdrio para a manuten^io (5 a 6% dc protefna bruta), e* a 
julgar pela depict 0 das teservas dc gordura dos machos mor- 
tos (Figura 9.13b), csta foi uma causa import ante dc mortaii- 
dadc. Afom disso, 6 altamcntc rclevante quc as ncccssidades 
protdieas das fomcas durante as dltimas fascs dc gcstag&o c lac- 
tag&o (dc^cmbro a male no gnu) sejarn dc trds a quatro vraes 
superiores ao normal. Fica claro, portanto, quc a cscassc^ de 
alimcnto de alta qualidadc (c n^o meramente a cscasscs. dc ali¬ 
mcnto cm si) podc cxerccr um efeito dristico sobtc o crcsci- 
rnento, a sobrevivdncia e a feeundidade dc um consumidor. 


a qualidade do 
alimento, mafs do 
qua sua 

quantfdade, pode 
ser de extrema 
important; ia 


Espccialmcnte no caso dos hcrbivoros, d possfvcl quc um ani¬ 
mat csteja aparentementc rodcado por sen alimcnto e quc ao 
mesmo tempo experiment uma escasscst dc comida. Podemos 
comprecndcr o problcma, sc imaginarmos quc n6s mesmos 
somos providos dc uma dicta perfeitamente balanceada - di- 
lufda cm uma piscina cnormc. A piscina contdm tudo dc quc 
prccisamos c podemos vd-la frente a nds, mas d possivcl quc 
acabemos morrendo dc fome antes dc poder beber a quantida¬ 
dc dc dgua quc nos permite extrair os nutrientes necessities 
para nos mantermos com vida. De modo similar, os hcrbfvo- 
ros podem muitas vc^cs sc confrontar com uma piscina de ni- 
trogdnio disponlvcl, t&o diluido que fica diffcil proccssar uma 
quantidadc snficientc dc material para extrair o quc necessi- 
tam. Os surtos dc insetos hcrbivoros podem cstar rclacionados 
is clcva^ocs raras da concentrators dc nitrogdnio disponfvei nas 
plantas que Ihcs servem dc alimcnto {ver Sc$io 3.7.1) 3 talvcit 
asso ciadas a con didoes sccas ou timidas incomuns (White* 
1993). ObviamcntCj os consumidorcs prccisam adquirir recur- 
sos - mas para se bcncflciar integralmente dclcsj prccisam ad- 
quiri-los cm quantidadcs c formas apropriadas. Os principals t6- 
picos das duas prbximas sc^ocs s&o as estrategias comportamcn- 
tais quc t£m cvolufdo frente is pressSes quc isso impde. 


9.5 Amplitudes e composi^des das dietas 

Os consumidorcs podem scr classifi- 

amplitude e 
classificagao das 
um tinico tipo dc prcsas) 5 oligdfagos dietas 

(se aliment am dc poucos tipos dc pre- 

sas) ou polifagos (se alimcntam de muitos tipos de presas). 
Uma distin^o igualmente apropriada 6 entre cspecialistas (de 


cados cm mondfagos (se alimcntam de 



FIGURA 9.13 (a) Qualidade do alimento, medida como porcentagem de protefna bruta disponfvei (O) e consumida (•) pelo gnu no Serengeti 
durante 1971 Apesar da seie^ao ( ;i comrdo" > ‘'disponivef), a qualidade do alimento consumido durante a esta^ao seca caiu abaixo do nfvel 
neoessano para a manutengao do equilfbrio de nitrogenio {5 a 6% de protefna bruta). (b) Conteudo de gordura da medula 6ssea da populagao 
de machos vrvos (O) e de machos encontrados mortos por causas naturais (•). As linhas verticals mostram os limites de confianga de 95% 
{segundo Sinclair, 1975). 
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modo geral, mondfagos e oligbfagos) e generalises (polffa- 
gos). Ficrbfvoros, parasitbides c predadores verdadeiros po- 
dem fornccer cxcmplos dc csp^cies mondfagas, oligdfagas c 
polffagas. No entanto, a distribuigSo das amplitudes das dic- 
tas difere entre os diversos tipos de consumidorcs. Existem 
predadores verdadeiros com dictas cspcciali^adas (p. ex., o mi- 
lhano \Rustmhamussodabilk) sc alimenta quasc cxclusivamcntc 
dc caracdis do genero Pomacea), mas a maioria dos predadores 
verdadeiros tern dictas relativamentc amplas. For outro lado, 
os parasitdidcs siao tipicamente especializados^ podendo mes- 
mo scr mondfagos. Os herbfvoros cstio bem-representados 
cm todas as catcgorias, mas, enquanto os pastadores e “preda¬ 
dores" apresentam cm geral dictas amplas, os “parasitos” mui- 
tas vcies sao altamcnte cspecializados. Janxcn (19SQ), por 
cxcmplo, examino u 110 cspdcics dc besouros que, na Ease 
larval, se alimentam no interior das sementes dc dicotile- 
ddneas da Costa Rica (“parasitando-as”). Ele vcrificou que 
83 cspdcics atacavam so merit e uma espdcic vegetal, 14 ata¬ 
cavam apenas duas, nove atacavam tr£s, duas atacavam qua- 
tro, uma atacava scis c outra atacava oito das 975 espdeies 
vegetais da drea. 

9.5.1 Preferences afimentares 

Nao devemos imaginar que as espb- 
cies polffagas e oligdfagas fa gam uma 
escolha indiscriminada dentro dc 
uma gama accitdvel de aliment os. Ao 
contririo, quasc sempre sc manifes- 
ta um ccrto grau de prefer^ncia. Dk-se que um animal exi- 
be uma preferbneia por um tipo particular de alimento 
quando a proporq^o de tal alimento na sua dicta 6 mais alta 
do que no ambiente cm que ele vivc. Por isso, para medir 


na natuieza a prcfcr£ncia alimentar, b nccessdrio nSo ape- 
nas examinar a dicta do animal (gcralmcnte pcla andlisc do 
contcudo intestinal);, mas tambdtn estimar a “disponibili- 
dadc" dos diferentes tipos de alimento. O ideal scria cfctu- 
ar tal dctcrminaqiio n5o por mcio dos olhos do observador 
(isto d, nSo mediante a simples amostragem do ambiente), 
mas a partir dos ollios do prdprio animal. 

A preferdneia por um alimento podc scr expressa cm dois 
contextos bastante diferentes. Podc haver uma preferdneia por 
itens mais valiosos entre os disponivcis &u por itens que pro- 
porcionam uma parte integral de uma dicta mista c equilibra- 
da. Essas preferdneias s&o referidas como qualitativas e cquili- 
bradas, rcspcctivamcnte. Nos termos usados no Capftulo 3 
(SegHo 3.8), no qual os rccursos foram classificados, os indivf- 
duos exibem preferdneias qualitativas ao discriminar entre ti¬ 
pos dc rccursos que slo “perfeitamentc substitufveis" c mos- 
tram prcfcr£ncias cquilibradas entre os tipos de rccursos que 
sio “complementarcs". 

As prcfcr^ncias qualitativas cos- 
tumam ser mais evidentes entre os car- 
nfvoros. A Figura 9.14, por cxcmplo, 
mostra dois casos cm que alguns car- 
nfvoros sclccionaram ativamente pre- 
sas que cram as mais vantajosas cm ter¬ 
mos de ingcst&o dc energia por uni- 
dadc dc tempo investido na “manipulag&o” delas. Esses resul- 
tados refletem o fato dc que o alimento dc um carnivoro fre- 
qilcntementc varia pouco cm composigSo (ver Scg&o 3.7.1), 
mas pode variar quanto ao tamanho ou k acessibilidade. Isso 
permite utilkar uma tinica medida (como “cncrgia obtida por 
unidadc de tempo de manipulagio”) para caracterkar os ali¬ 
mento s e permite, portauto uma hierarqukaglo destes. Em 
outras palavras, a Figura 9.14 mostra alguns consumidorcs cxi- 
bindo uma prcfcr£ncia ativa pelo alimento dc alto valor. 


a preferenda ^ 
definida pela 
comparagao de 
dieta com 
“disponibilidade" 
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qualitativas 
predominann 
quando os itens 
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uma unica e seal a... 



FIGURA 9.14 Predadores comen do presas 'Vantajosas”, isto e, predadores mostnando em suas dietas uma p re pond era ncia daquelas presas 
que Ihes pro porcionam mais energia, (a) Quando foram oferecidas a caranguejos {Carcinus maenas) quantidades tguais de seis classes de 
mexilhoes {Mytilus edufis eles tenderam a mostrar uma prefer&ncia por aqueles que proporcionavam o maior ganho energ^tico ^energia por 
unrdade de tempo de manipulagao) (segundo Elner e Hughes, 1978}. (b) Entre as moscas do grupo Scatophagidae disponiveis, as alveolas 
malhadas {Motacida alba yarrellif) tenderam a selecionar aquelas que proporcionavam o maior ganho energetico por unidade de tempo de 
manipulagao (segundo Davies, 1977; Krebs, 197B). 
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mas muitos 
consumidores 
mostram uma 
combinagao da 
pratfer&ncias 
qualitativas e 
equilibradas 


Para muitos consumidores, cn- 
tretanto, espccialmcntc para herbivo- 
ros c onivoros, nenhuma hicrarquista- 
gifo simples i apropriada, pois nenhum 
dos alimentos disponivcis satis fas as 
necessidades nutricionais do consumi- 
dor. Por cssa rai^o, tais necessidades 
sd podem scr satisfeitas ou por meio da ingcst&o de grandes 
quantidadcs de alimento e eliminag&o de grande parte dcstc 
para obter urna quantidade suficiente do nutriente cm supri- 
mento mais limitado (os aftdeos c as cochonilhas, por cxetri¬ 
ple, cxcrctam vastas quantidadcs de carbono presente cm uim 
substancia agucarada para conseguir nitrogenio suficiente da 
seiva vegetal) ou pela ingcstlio de urna combinagiio de alimen- 
tos que se ajuste is necessidades do consumidor. Na verdade, 
muitos animais cxibcm ambos os tipos de repostas. Elcs selc- 
cionam um alimento que 6 gcralmcntc de alta qualidadc (de 
modo que a proporto eliminada 6 minima), mas tambdm 
selccionam itens para satisfazer necessidades espeef fleas. Os 
ovinos c os bovinos, por excmplo, mostram prefer£ncia por 
alimento de alta qualidadc, sclecionando folhas cm vez de cau- 
les, matdria verdc cm vest de material seco ou vcUio; c, do ma¬ 
terial disponfvel, cm gcral selecionam aquele com tcorcs mais 
altos de nitrogSnio, fosforo, agdeares c energia, e mais baixos 
em fibra. De fato, os testes experimentais que proporcionam 
aos hcrbfvoros gcncralistas uma cscolha livre sugcrem a exis¬ 
tence de uma hierarquia na taxa com que elcs consomem di- 
ferentes alimentos vegetais (Crawley, 1983). 

Por outro lado, tambem 6 mui- 
to comum a preferenda cquilibrada. 
Em um ambiente com uma dieta de 
duas cspecics de microalgas incrustan- 
tes, uma correspondcndo a 60% e 
outra a 40%, a lapa Armaea scutum ,, por excmplo, selcdona de 
maneira quasc independente das proposes com que o ali¬ 
mento cstd disponfvel (Kitting, 1980). Ji os caribus, que, no 
inverno, sobrevivcm de liquens, desenvolvem uma defici£ncia 
de sddio durante a primavera, que elcs superam bebendo dgua 
do mar, comcndo neve contaminada de urina c roendo os chi- 
fres desprendidos (Staaland et al.> 1980). £ s 6 olharmos para 
nds mesmos, seres humanos, para vermos um excmplo cm que 
o “rendimento” 6 muito mclhor corn uma dicta mista do que 
com uma dieta pura, mesmo da “mclhor” comida. 

Existem duas outras razocs importantes da prcfer£ncia 
por uma dicta mista. Em primeiro lugar, os consumidores 
podem aceitar alimentos de baixa qualidade simplcsmente 
porque, uma vcz os tendo encontrado, £ mais bcndfico oom£- 
los (por pobres quo sc jam) do que ignori-los c continuar a 
busca. Esse tema £ discutido cm dctalhc na ScgSo 9.5.3. Em 
segundo lugar, os consumidores podem ser beneficiados por 
uma dicta mista porque cada tipo de alimento podc center 
um produto qufmico tdxico indescjdvel e diferentc. Uma dic¬ 
ta mista mantcria as concentrates de todas essas substincias 
dentro de limites aceitdveis. Esse certamcntc £ o caso das toxi- 
nas, que podem represents um papcl importante na prefe¬ 


rs dietas mistas 
podem ser 
favorecidas por 
diversas nazdes 


r£ncia pel os alimentos. Por excmplo, a ingest^o de materia 
scca por gambas de cauda em anel (Pseudocheirus peregrinus) 
da Australia, que sc alimentam de folhas de Eucalyptus, teve 
uma corrcla£ao fortemente negativa com a concentrate de 
sideroxilonal, uma toxin a cncontrada cm folhas de Eucalyp¬ 
tus , mas n£o telacionada a caracterfsticas nutricionais como 
nitrogenio ou celulose (Lawler et al. t 2000). 

De maneira gcral, contudo, scria um cqufvoco dar a im- 
prcss&o de que as prcierencias cstao claramente ligadas a uma 
explicate eu outra. Thompson (1988), por excmplo, revisou 
a relate entre as pre£cr£ncias de ovoposite nos insetos fitd- 
fagos e o desempenho de sua prole cm termos de crcscimento, 
sobrcvivencia c rcprodu^lo, nas plantas que Ihes servem de 
alimento. Muitos cstudos t£m demonstrado uma boa associa¬ 
te (is to e, as f£meas ovopositam preferencialmente nas plan¬ 
tas em que a sua prole tern um rendimento mclhor), mas em 
muitos outros a associate & pobre. Em tais casos, n&o s&o 
poucas as hipdtcses para cxplicar esse comportamento aparen- 
temente inadequado, ainda que muitas vezes elas sc jam ape- 
nas hipdtescs nlo-tcstadas. 


9.5.2 Permutaqao 

As prcfcr£ncias de muitos consumido- & per mutate 
res sio fixas; cm outras palavras, elas envolve a 
s&o mantidas indcpendcntcmcntc das 
disponibilidadcs relative dc tipos aii- 
mentares alternativos. Port^m, outros 
mudam suas preferSncias, de modo que os alimentos s^o ingc- 
ridos desproporcionalmentc quando abundantes c ignorados 
dcsproporcionalmcntc quando raros. Os do is tipos de prcfc- 
r^ncia s^o oomparados na Figura 9.15. A Eigura 9.15a mostra 
a prefer£ncia fixa exibida pelos caracdis costeiros prcdadores, 
aos quais foram oferecidas duas cspdcics de mcxilhocs como 
presas, em uma gama de proporq6cs. A linha da Figura 9.15a 
foi tra^ida supondo que os caracdis apresentassem a mesma 
prcfcrencia em todas as proposes. Essa suposite cstd justi- 
ficada: indcpcndentcmcnte dadisponibilidade, os caracdis prc¬ 
dadores mostraram a mesma prcfcrencia significativa por My- 
tilus cdulis, de concha fina c mcnos protegida, que elcs podc- 
riam cxplorar com maior eficicia. Ao contrdrio, a Figura 9.15b 
mostra o que aconteccu quando alguns gupis (uma espdeie de 
peixe) puderam escolher como presas entre moscas-das-frutas 
e vermes tubificfdeos. Os gupis cxibiram uma clara permuta- 
to de suas preferences c consumiram uma quantidade des- 
proporcionalmentc alta do tipo de presa mais abundantc. 

Existem muitas situaqdcs cm que 
a permutato podc surgir. Provavel- ^ : ie 

mente, a mais comum i quando tipos permulagSo? 
distintos de presas silo cncontrados cm 

micro-hdbitats diferentes e os consumidores sc conccntram 
nos micro-habitats mais provcitosos. Esse foi o caso dos gupis 
na Figura 9.15b: as moscas-das-frutas fiutuavam na superfifeie 
da dgua, enquanto os tubificfdeos se encontravam no fundo. 
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Prap&rg&o de lubilicideos na dieta 
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ProporgEio de G&mmatus disponiveis 


FIG UR A 9.15 P&rmutagaQ. (a) Aus&ncia de per* 
rnutagao; os caracbis mostram uma preferencia 
consistent^ entre os maxilhoes Mytilus adults e 
M. califomianus, independentemente de sua 
abundance relativa (mbdias mars erros-padrao) 
(segundo Murdoch e Stewart-Oaten, 1975). (b) 
Permutagao em gupis alimentados com tubifid- 
deos e moscas-das-frutas: eles consomem uma 
quantidade desproporcional do trpo de presa que 
se encontra mais disponiVel (madias e amplitu¬ 
des totals) (segundo Murdoch eta!., 1975), (c) 
Preferences mostradas pelos gupis em (b) 
quando oferecrdas quantidades rguais dos do is 
tipos de presas’ os indivfduos se especraliza- 
ram em grande parte em urn ou outro tipo de 
presa. (d) Permutagao de espinhelas que se ali- 
mentam de uma mistura de Gammarus e Arte- 
mia: em con junto, consomem uma quantidade 
desproporcional do que se encontra mais dis- 
ponivel. Contudo, na prime ira serie de ensaios, 
ao diminuir a disponibrlidade de Gammams (sfm- 
bolos cheros), os peixes dos ensaios realizados 
no primeiro dia (■) tenderam a apanhar mais 
Gammants do que os peixes us ados nos ensai¬ 
os do terceiro dia (•), enquanto, ao aumentara 
disponibilidade de Gammarus , os peixes do pri¬ 
meiro dia {□) tenderam a apanhar menos Gam¬ 
ma rus do que os do terceiro dia (O), Os efeitos 
da aprendizagem sao evidentes (segundo Hu¬ 
ghes e Gray, 1993). 


A permutagao tambdm podc ocorrer (Bcrgelson, 1985) quan¬ 
do cxiste: 

L Um aumento na probabilidade dc oricntar a busca at£ o 
tipo dc presa comum, isto <*, os consumidores descnvol- 
vcm uma “imagem de busca” do alimento abundante (Tin¬ 
bergen, 1960) e sc concentram cm sua presa “imagem'", 
com a cxclusHo rciativa da presa n&o-imagcm. 

2. Um aumento na probabilidade dc perseguir um tipo de 
presa comum. 

3- Um aumento na probabilidade dc capturar um tipo dc presa 
comum. 

4. Um aumento na cftcdcia de manipulagiio de um tipo de 
presa comum. 

Em eada caso, o aumento de presas comuns gera um 
ercscimento no intcrcssc e/ ou sucesso por parte do predador 
e, portanto, uma clcvag£o da taxa de consume. A pcrmutaglo 
ocorreu, por cxemplo, na espinhcla (Spinachia spinachia) que 
se alimentava dos crusticeos Gammarus e Anemia como pre¬ 
sas alternatives (Figura 9.15d), como resultado da aprendiza¬ 
gem e da mclhora na cflcdcia de captura e manipulate, espe- 
eialmentc de Gammarus. Os peixes foram alimentados com 
uma dieta de Gammarus por sete dias, que foi substitufdo por 
Artemia, cm ctapas de 10%, atd que a dicta consistissc 100% 
em Artemia. Esta dicta foi ent^o mantida por sete dias, quan¬ 
do o proccsso foi invertido at£ uma dicta de 100% de Gam¬ 
marus. Cada “etapa” do proccsso de substitute durava tr£s 
dias, durante os quais era registrado o comportamento dos 


uma plants qua 
“permuta" 


peixes. O proccsso de aprendizagem fica evidente na Figura 
9.15d, ao comparar a maior influencia da mistura dict^tica pre¬ 
via sobre os peixes no primeiro dia de ensaio do que no terceiro. 

£ intcressantc constatar que a pcrmutag&o muitas ve- 
zes parcce ser uma consequencia da mudanga da proporglo 
de cspccialistas dentro da populate* e nSo dc uma mu- 
dan ga gradual das preferences dos indivfduos consumido¬ 
rcs. Isso 6 ilustrado na Figura 9.15c para os gupis. Quando 
os tipos de presas cram igualmente abundantes, os gupis 
individuals nHo cram gcncralistas - cm vcz disso, houve 
mimeros aproximadamente iguais dc cspccialistas em mos- 
cas-das-frutas e em tubifiddeos. 

Pode ser uma surpresa o fato de 
uma planta cxibir um comportamen¬ 
to proximo i pcrmutagiao. A planta 
com follias em forma de urna Sarrace- 

nia purpurea vivc em pantanos pobres em nutrientes, cireuns- 
tancias consideradas favor dvcis ^ carnivoria em plantas. As es- 
ptfeies carnfvoras, como S. purpurea , investem um cxcesso de 
carbono (captado na fotossintese) em drgaos cspecializados na 
captura de presas invertebradas (efetivamente, estruturas de 
captag&o de nitrog£nio). A Figura 9.16 mostra como o tama- 
nho rclativo da catena da urna responde i adig£o de nitrog£- 
nio ao substrato das parcclas do Molly Bog, Vermont, EUA. 
Quanto mais nitrogdiio foi aplicado, tanto maior foi o tama- 
nlio rclativo da catena - isso corrcsponde a um aumento dc 
tamanho da catena niao-carnfvora da urna e a um dccrtfscimo 
dc tamanho do tubo dc captura de presas. Assim, com nfveis 
crcscentcs de nitrog£nio, a capacidadc de carnivoria decres- 
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FIG UR A 9,16 Relagao e nitre tarn an ho relative da carena de umas de 
Sarracenia purpurea e nitrogenio ad ic ion ado per aspersao em parce- 
las do Molly Bog, Vermont. As linhas tracejadas in dicam intervals de 
conflanga de 95%. Um maior tamanho relative da carena correspon- 
de a um invest! rnento reduzido em drgaos de capture de pres as {se- 
gundo Ellison e Gotelli, £002). 


ecu, enquanto as taxas de fotossfntese maxima aumentaram. 
Na verdadc, as plantas mudaram o csforqo da capta^io, do 
nitrogenio para o carbono, quando mais nitrog£nio era dispo- 
nivcl em sen ambientc. 

9.5.3 O forrageio otimo e a amplitude da dieta 

Sem diivida, pred adores e presas sc 
d ^ eta infiucnciaram mutuamentc no proccs- 
so de evolug£o. Essa influ£ncia pode 
ser observada nas folhas repugnantes 
on venenosas de muitas plantas, nos espinhos dos ouri^os c na 
Colorado de camuflagem de muitos insetos presas; c pode ser 
observada nos robustos ovopositorcs das vespas da madeira, 
no cstbmago com vdrias c&maras do gado, c no movimento 
sigiloso c capacidade sensorial das corujas. Tal espccializa^o 
evidencia, no entanto, que possivelmente nenhum predador 
seja capaz dc consumir todos os tipos de presas. Algumas rcs- 
tri^dcs estruturais simples impedem que os musaranhos co- 
mam corujas (embora os musaranhos sc jam carnivores) c que 
os bcija-florcs comam sementes. 

Desconsidcrando suas rcstriqdcs estruturais, a maioria 
dos animais consomc uma gama de tipos dc alimentos mais 
estreita do que a sua morfologia Hies capaeita. Na tcnta.tiva de 
comprccnder o que determina a dieta real dc um consumidor 
dentro do scu amplo potencial existente, os ccdlogos t£m con- 
centrado cada vez mais a sua atcn^&o na teoria do forrageio 
6timo . A finalidade da teoria do forrageio 6timo 6 prever a 
estratdgia de busca de alimento que cabc esperar sob condi- 
$6es cspccfficas. Em geral, ela estabclcce tais previsocs com 
base nas seguintes suposiqdcs: 


1. O oomportamento de busca dc ali- certas supos yoes 

memo cxibido pclos animais atuais 

6 aquele que foi favorecido pela sc- 

1 - ~ r dtimo 

leqao natural no passado, mas que 

tambdm aumenta a sua eficdcia no prcsentc. 

2. Uma cficdcia elevada 6 alcan^ida median tc uma alta taxa 
liquida dc ingest^o dc cncrgia (isto 4 a. ingestio dc cncrgia 
bruta men os os custos cnerg&icos p ara obter tal energia). 

3. Os animais cstudados cxperimcntalmcnte s&o observados 
em um ambientc ao qua! scu comportamcnto dc forrageio 
cstd ajustado, ou seja, trata-se de um ambientc muito sc- 
melhantc iqucle em que evoluiram ou de um cendrio ex¬ 
perimental scmclhantc ao ambientc natural em seus as- 
pcctos essenciais. 


Estas supo siloes nem sempre serdo jusrificadas. Em pri- 
mciro lugar, outros as pcctos do comportamcnto dc um orga- 
nismo podem influcnciar mais em sua eficdcia do que o forra¬ 
geio dtimo. For cxcmplo, o beneffeio de evitar os predadores 
pode ser tiao grande que os animais busquem alimento cm um 
local c cm um perfodo em que o risco de predagdo seja mais 
baixo, c cm conscqii£ncia obtenham sen alimento com uma 
efici£ncia men or do que tcoricamcntc d possivel {ver Se^do 
9.5.4). Em segundo lugar, c igualmente importantc, para 
muitos consumidorcs (em particular herbivoros e onfvoros) a 
obten^do eficiente de cncrgia pode ser menos critica do que a 
dc outro constituinte da dicta (p. ex., nitrogenio), ou d possi¬ 
vel que o con sumo dc uma dicta mista e equilibrada seja dc 
grande importdncia para o forrageador. Em tais casos, o 
valor da teoria do forrageio dtimo d limitado. Contudo, 
cm circunstdncias cm que cabc esperar a aplica^do da pre¬ 
miss a da maximizaqdo energdtica, a teoria do forrageio dtimo 
permite comprccnder o significado das “decisocs” do forra¬ 
geio tomadas pclos predadores (para revisoes sobre o as sun to, 
ver Stephens e Krebs, 1986; Krebs e Kacelnik, 1991; Sih e 
Christensen, 2001). 

E caractetistico da teoria do for¬ 
rageio dtimo o dcscnvolvimento dc 
previsocs, sobre o comportamcnto dc 
busca dc alimento, bascadas cm mo- 
delos matcmdticos construfdos por 
tcdricos da ecologia, que s^o onisci- 
entes (“sabem tudo”) com rcla^io ao seu ccossistema-modelo. 
Por isso, surge a pergunta: 6 nccessirio que o forrageador real 
seja igualmente oniscientc e matemdtico para adotar a estratd- 
gia apropriada, dtima? A resposta 6 'hSo 1 '. A teoria simples- 
mente diz que se hd um forrageador que de alguma maneira 
(dc qualquer maneira) conscguc &zcr o corrcto nas circuns- 
tancias apropriadas, entdo elc serd favorecido pela sclc^do na¬ 
tural; c se suas capacidadcs sdo herdadas, estas podem se ex¬ 
pan dir, no tempo evolutive, por toda a populate. 

A teoria do forrageio dtimo ndo cspecifica prccisamcntc 
como o forrageador deve tomar as decisocs corretas c ndo cxi- 
gc que elc realize os mesmos cdlculos que o cspecialista cons- 
trutor do modelo. Mais adiante neste capfttdo, considcrarc- 


os tetiricos 
matem^tscos sao 
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mos urn outro grupo dc model as “mccanicistas” (ver Segdo 
9.6.2), que tentam mostrar como um forrageador, conside- 
rando que nao 6 onisdente, conseguird responder por “regras 
cmpfricas” d limitada informagio ambienral e, dessc modo 3 
mostrar uma cstratdgia favoredda pela selegao natural. Pordrn, 
€ a tcoria do forrageio dtimo que prev£ a natureza da cstratd- 
gia que deveria scr favoredda. 

O primeiro artigo sob re a tcoria do forragdo dtimo 
(MacArthur e Pianka, 1966) proenrou comprccnder o que 
determinava a “amplitude” da dicta (a gama de tipos dc ali- 
mentos consumidos por um animal) dentro dc um lidbitat. 
Mais tarde, o modelo se desen volvcu, sobretudo por Charnov 
(19/6a), atd uma forma algdbrica mais rigorosa. MacArthur e 
Pianka argumentavam que, para obter alimcnto, todo o pre- 
dador devc investir tempo c cncrgia, primeiro para buscar sua 
presa e entdo para manipuld-la (isto d, perscgui-la, submetdla 
e consumi-la). Enquanto busca, 6 posslvcl que um predador sc 
encontre com uma ampla variedade dc itens alimcntarcs. Por 
essa raxdo, MacArthur e Pianka consideraram que a amplitude 
da dicta dependia das respostas dos predadorcs depois dc haver 
cncontrado uma presa. Os general istas perseguem (e logo sub- 
metem e eonsomcm) uma grande proporta dc tipos de presas 
que encontram; os cspccialistas continuant buscando, atd cn- 
contrarcm uma presa do tipo cspedfico que preferem. 

O “problcma” para qualqucr for- 
rageador 6 a seguintc: sc clc £ um cs- 
perseguir^ pecialista 3 sd perseguird presas provei¬ 

tosas, mas prccisard expender muito 
tempo c muita cncrgia para buscd-las. Sc ele 6 um gencralista 3 
dcdicard d busca um tempo relativamente pcqueno, mas per- 
segukd tipos de presas mais variados c men os proveitosos,. Um 
forrageador que busca otimamente seu alimento deveria cqui- 
librar os prds e os contras a ftm dc maximkar sua taxa total de 
ingestdo cncrgdica. MacArtliur c Pianka express aram o pro¬ 
blcma da seguintc maneira: dado que um predador jd inclui 
um certo numcro dc itens proveitosos cm sua dicta, deveria 
amplid-la (c 3 com isso, redudr o tempo dc busca) mediante a 
inclusdo dc itens um pouco men os proveitosos. 

Podemos chamar cstc item “um pouco mcnos proveito- 
so” como item i. Ejh s tf, entdo, a lucratividadc do itcm 3 sendo 
E ; seu contelido energ^tico c h. sen tempo de manipulagio. 
Alem disso, £ fh 6 a. lucratividadc mddia da dicta “atuaT {isto 
£ f da dicta que inclui todos os tipos dc presa mais proveitosos 
do que 4 mas que ndo inclui o prdprio tipo de presa t) t ts € o 
tempo mtidio de busca para a dicta atual. Se um predador 
persegue uma presa do tipo i 3 sua taxa esperada de ingestdo 
cncrgdica 6 Ejh.. Pofom, se ele ignora esta presa c persegue 
aquelas mais proveitosas, pode-se esperar que continue bus- 
cando durante um outro J, pass ado o qua! sua taxa dc ingestdo 
cncrgdica 6 Eih. O tempo total gasto neste liltimo caso 61 + h 
e 3 portanto, a taxa total esperada dc ingestdo cncrg&ica £ 
£i(s + h). A estrat^gia mais proveitosa, dtima, para um preda¬ 
dor serd seguir a presa i sc, c somente sc: 

Ejh. > £1(1 + £) {9.1) 


Em outras palavras 3 um predador deveria continuar acres- 
centando presas mcnos proveitosas cm sua dicta enquanto fosse 
satisfeita a Equate 9.1 {isto £ f enquanto com isso aumente 
sua taxa total de ingestdo cnctgdica). Isso servird para maxi- 
mizar sua taxa total de ingestdo cnergdtica, E!{2 + h). 

Este modelo de dicta dtima leva a diversas ptedigScs. 


os predadoms- que 
buscam deveriam 
ser qeneraiistas 


1. Os predadores cujos tempos dc 
manipulagdo sdo tipicamentc cur- 
tos, cm comparagdo com scus tem¬ 
pos de busca, dcveriam ser gcncra- 

listas, porque, no tempo curto empregado para manipular 
uma presa jd encontrada 3 eles mat podem iniciar a busca 
por outra presa. [Nos termos da Equagdo 9.1 :E-Jh i 6 gran¬ 
de (h. 6 pequeno) para uma gama ampla de tipos dc presas, 
enquanto £f(s + ft) 6 pequena (j 6 grande) mesmo para 
dietas amplas]. Essa previsdo parcce ser confirmada pel as 
dietas amplas dc muitas aves insctfvoras que se alimentam 
cm drvorcs c arbustos. A busca gasta sempre um tempo 
moderado 3 mas a manipulagio dc insetos diminutos rc- 
quer um tempo insign ificantce 6 quasc sempre bcm-suce- 
dida. Por isso 3 uma avc com essas caracterfsticas tern algo a 
ganliar e virtualmcntc nada a perder pelo consumo das 
presas que cncontra, c o beneffcio total 6 maximiaado com 
uma dicta ampla. 

2. Por outro lado 3 os predadores cujos 
tempos dc manipulate sdo longos 
cm relagdo acis seus tempos de bus¬ 
ca dcveriam scr cspccialistas. Isso 

significa que, sc f 6 sempre pcqucno 3 entdo El (I + h) 6 
similar a Eih. Assim 3 maximiiar El(2 + h) 6 o mesmo que 
maximkar E!h y o que cvidcntcmcntc £ at can-do incluin- 


os manipuladores 
deveriam ser 
especial i stas 


do na dicta somente as presas mais proveitosas. Os leocs, 
por exemplo, vivcm de um mo do mais ou mcnos constan- 
te d vista dc suas presas, de maneira que o tempo de busca 
6 desprezivel; por outro lado, o tempo dc manipulagdo e, 
especialmente, o tempo de perseguit^ podem scr longos 
(c com consumo de cncrgia elevado). Como conscqii£n- 
cia, os lc6cs se especialkam cm presas que podem ser per- 
seguidas dc maneira mais provcitosa: as imaturas, as lesio- 
nadas c as vcliias. 

3. Se os demais fatorcs ndo variant, 

« j . r. a especializacao 

um predador deveria ter uma die- dev6ria ser maior 

ta mais ampla cm um ambientc em ambientes 

improdutivo {onde as presas sdo 

relativamente raras e f 6 relativa¬ 


mente elevado) do que cm um ambientc produtivo (onde J 
6 menor). Essa previslo cstd amplamente confirmada pc- 
los dois cxcmplos mostrados na Figura 9.17: cm ccndrios 
experimentais, o ccntrarquideo {Lepotnis nmcrachirus) e o 
chapim-real {Pants major] apresentaram dietas mais espe- 
cialkadas quart do a dcnsidade de presas foi mais alta. Foi 
relatado um cstudo de caso a esse respeito, reafkado com 
predadorcs cm seus ambientes naturais - ursos pardos c 
pretos {Ursos arctos e U americanus) alimcntando-sc de sal- 
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a abundancia dos 
tipos de presas 
nao-proveitosas d 
irrelevant^ 


mocs na. Bak dc Bristol, no Alasca. Quando a disponibili- 
dade de satnko era aka, os ursos consumiram menos bio- 
niassa por pcixc capturado, concentrando-se nos pcixes 
energeticamentc ricos (aqnelcs que iko tinham ovoposita- 
do) on cm partes do corpo ricas cm cncrgia (ovos, nas f£- 
meas, e cbrebro, nos machos); cm ess£nda, snas dietas tor- 
naram-sc mais espccializadas quando as presas cram abun- 
dantcs (Gende et at., 2001). 

4. A Equa^So 9.1 dcpcndc do bcncflcio do item i (£7 A), dos 
benefifeios das presas jd presentes na dicta (EJh) c dos tem¬ 
pos dc busca das presas yl presentes 
na dicta (J) c, portanto, da sua abun- 
dincia. Porbm, nio dcpcndc do tem¬ 
po dc busca do item L s-. Em ontras 
palavras, os predadores deveriam igno- 
rar aqnelcs tipos dc alimcntos menos proveitosos, mesmo 
qne abundantes. Re-examinando os cxcmplos da Figura 
9.17, podemos observar qne ambos sc referem a casos em 
que o modclo da dicta. 6tima prediz que as presas menos 
proveitosas deveriam, de fato, ser complctamcntc ignora- 
das. O comportamcnto do forrageio foi mnito similar a 
essa prcvis&o, mas em ambos os casos os animals tomaram 
de modo consistentc uma quantidade um pouco superior 
h. esperada dos tipos de alimento menos proveitosos. De 
fato, esse tipo dc discreplncia tem sido encontrado repeti- 
damente e cxistcm divers as raz6cs para qne isso ocorra, 
qne podem scr resumidas dizendo que os animals niao sio 
oniscicntes. No entanto, o modclo da dicta dtima nSo pre- 
v£ uma correspond^ncia perfeita entre o observado c o cs- 
perado. EIc prev£ o tipo de cstratbgia que serd favored da 


pcla scie^iao natural c afirma qne os animais mais proxi¬ 
mo s a csta estratbgia serdo os mais favorccidos. Sob esse 
ponto dc vista, a correspondence entre os dados e a tcoria 
da Figura 9.17 parecc mnito mais satisfatdria. Sih e Chris¬ 
tensen (2001) revisaram 134 cstudos a respeito da teoria 
do forrageio 6timo, cnfocando a quesko sobre qnais fato- 
res podem cxplicar a capacidade dessa tcoria cm prever dic- 
tas corretamcnte. Contrarian do a sua previslo a priori, gru- 
pos dc forrageadorcs {invertebrados versus vertebrados cc- 
totdrmicos versus vertebrados cndotdrmicos) nSo diferem 
quanto k probabilidadc dc corroborar a teoria. A condo- 
sdo principal dos autores foi que a tcoria do forrageio bti- 
mo gcralmcntc sc aplica bem a forrageadorcs qne sc alimen- 
tam dc presas imdveis ou tdativamente imbveis (folhas, se¬ 
memes, larvas do besouro da farinha, zooplancton rdadona- 
do a pcixes), mas com £fcqii£ncia nSo conseguc predizer die¬ 
tas de forrageadorcs que atacarn presas mdveis (pequenos ma- 
mfferos, pcixes, zooplancton relacionado a insetos predado¬ 
res). Isso podc aconteccr porqnc as varia^ocs entre as presas 
mdveis em vulncrabilidadc (taxa dc cncontro c sucesso de cap- 
tura) s3o muitas vczes mais imponantes na determinate das 
dietas dos predadores do que as varia^oes nas escolhas ativas 
que estes fazem (Sill c Christensen, 2001). 

5. A Equate 9.1 tambdm proporciona um contexto para 
compreender a estreita cspecializato de predadores que 
vivcm cm associate fntima com suas presas, cspccialmen- 
te quando um predador individual se acha ligado a uma 
pres a individual (p. ex., muitos parasitbides c herbivoros 
parasitos - c muitos parasitos [ver Capitulo 12]). Uma vcz 
que todo o sen cstilo de vida e seu ciclo vital siao ajustados 
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FIGURA 9.17 Dois estudos sobre a es- 
colha da diets dtima que mostrarn uma 
clara, porem limitada, correspondencia 
com as previ&ces do modeto da dieta oti- 
ma do Gharncv (1976a). As dietas sao 
mais espocializadas quando as densida' 
des das presas sac mais altaSj mas so 
induem oelas mais presas pouco provei- 
tosas do que o previsto peia teoria. (a) O 
centrarqufdeo (Lepomis macrochirus) 
predando em dife rentes classes de tarn a- 
nho de Daphnia: os histogram as mostrarn 
as proposes cfs taxas de encontro com 
cada c lasso de tamanho em tres densi- 
dades distintas, juntamente com as ra- 
zoos preditas e observadas na dieta (se* 
gun do Warner e Hall, 1974). (b) O cha- 
pirn-real [Paras majoi) predando peda- 
gos pequonos e grandes da larva do be^ 
souro da farinha (segundo Krebs at a(. t 
1977). Nesto caso, os histogramas so 
referem as proporgdes dos dois tipos do 
presas (segundo Krebs, 1978). 
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com precis&o aos dc sua press, (on hospedciro)* o tempo de 
manipulate (h) 4 baixo; mas is so impossibility seu a juste 
precis o a outras csp^cics de presas, para as quais, portanto, 
o tempo dc mardpulagSo 4 muito alto. Assim, a Equa^Io 
9.1 se aplica somente ao grupo sobre o qual o predador se 
especial ha, mas n&o a qualqucr outro item alimcntar fora 
dessc grupo. 

For outro lado, a polifagia possui vantage ns defird- 
das. Os custos de busca (j) cm geral s&o baixos - o alimen- 
to 4 fdeil de cncontrar - eum individuo dificilmcntc mor- 
rerd de fome por causa das flutuaq6cs na abund&ncia de 
um dos sens tipos de alimentos. Ak-m disso, os consumido- 
rcs polifagos podem, naturalmentc, construir nma dicta 
balanceada c man ter tal equilibrio variando as prefer Lucias 
cm funqao das alteragocs cireunstanciais c podem evitar o 
consume de quantidadcs grandcs dc uma toxina produxida 
por um dos scus tipos dc alimento. Ess as considcraqScs s£o 
ignoradas pel a Equaqao 9.1. 

De forma geral, pois, a evolu^o 
podc ampliar ou restringir as diet as. 
Quando as pres as cxcrcem pressoes 
evolutivas que cxijam respostas mor- 
foldgicas ou fisioldgicas por parte do 
consumidor, a rcstri^o podc ser ex¬ 
trema. Todavia, quando os consumidores sc alimentam dc itens 
in dividual men tc inaccssfveis, ou imprevisfveis ou carentcs de 
certos nutrientes, a dicta com frcqii£ncia pcrmanccc ampla. 
Uma iddia atrativa e muito discutida 4 a de que determinados 
pares de esp&ics de predador c pres a nHo apenas cvolufram, 
mas cocvolufram. Em outras paiavras, tern havido uma “corri¬ 
da armamentista” evolutiva, cm que cada melhora na capaci- 
dadc do predador tern sido seguida por uma melhora na capa- 
cidade da pres a para evitar ou resistir ao predador, que tern 
sido seguida por uma nova melhora na capacidade do preda¬ 
dor, c assim suecssivamcnte. A Ion go praxo, cm uma escala dc 
tempo evolutive, isso podc ser acompanhado por cspecia^o, 
dc modo que, por excmplo, esp^cies dc borbolctas aparenta- 
das se cncontram associadas com csp^cics dc plantas aparenta- 
das - todas as cspMcs dc heliconideos se alimentam de mcm- 
bros da famflia Passifloraccac (Ehrlich e Raven, 1964; Futuy- 
ma e May, 1992). A coevolugao certamcntc podc ser uma for- 
qa adicional cm favor da restriqao da dicta. No memento, con- 
tudo, a cvid£ncia contundcntc cm favor da coevoluqSo preda- 
dor-presa ou herblvo ro - pi ant a 4 diOcil de obter (Futuyma c 
Slatkin, 1983; Futuyma e May, 1992). 

A primeira vista, parccc que cxistc uma contradiq&o 
entre as prediqSes do mo del o do forrageio 6timo e a per- 
mutagSo. Ncsta liltima, um consumidor muda de um tipo 
dc presa para outro, quando mudam as densidadcs delas. 
Por&n, o modelo do forrageio dtimo sugcre que sempre se 
deveria consumir o tipo mais provcitoso dc presa, indepen- 
dentemente de sua densidade ou da densidade dc qualqucr 
presa altcrnativa. Tod avia, 4 cs per ado que a permutagao 
ocorra cm circunstincias cm que nlo sc apliquc o modelo 


coevolupao: uma 
corrida 
armamentista 
entre predadores 
e presas? 


do forrageio dtimo. Espccificamcntc, a permutaqlo ocorrc 
com ffeqMncia quando os diferentes tipos de presas ocu- 
pam micro-hdbitats diferentes, enquanto o modelo do for- 
rageio dtimo preve o comportamcnto dentro de um mes- 
mo micro-hdbitat. Al&n disso, a maioria dos casos de per- 
mutaqao implica cm mudanqa nos beneficios obtidos das 
presas k medida que suas densidadcs variarn, ao pas so que 
no modelo do forrageio dtimo os bcncficios s^o eonstan- 
tcs. Na verdade, cm caso dc permutaglo, a presa mais abun- 
dante 4 a mais proveitosa, e cm tal caso o modelo do forra- 
geio dtimo prcv£ a cspccialixaq&o cm qualqucr que seja o 
tipo dc presa mais proveitosa (isto 4, na que seja mais abun- 
dante; cm outras paiavras, permutaqlo). 


9.5.4 O forrageio em um contexto mais ampio 


os notonectos 
forrageiam sub- 
otim amenta, mas 
evitam ser 
predados... 


£ importance assinalar que as estra- 
tdgias dc forrageio ncm sempre sc- 
riao estratdgias para maximkar a cfi- 
ci£ncia da alimcntaqlo. Ao contra- 
rio, a sclcqio natural favoreccrd os 
forrageadores que maximixem scus benefleios llquidos, c, 
dessa forma, as cstratdgias scrlo modificadas por outras dc- 
mandas conflitantcs dos indivfduos. Em particular, a nc- 
cessidadc de evitar os predadores frequentemente afetard o 
comportamcnto dc forrageio dc um animal. 

Isso foi mostrado em um trabalho sobre o comporta- 
mento de forrageio das ninfas de um inseto aquitico preda- 
dor, o notonccto {N&t&necta hoffmannt) (Sih, 1982). Esses 
animais passaram por cinco fn stares ninfais (sendo I o mais 
jovem e mcnor c V o mais velho), c, no laboratdrio, os tr£s 
primeiros instares ficatam sujeitos k predaqio pelos adultos da 
mesma espefcie, de modo que o risco relativo de predaqao por 
parte dos adultos ficou: 


I > II > III > IV = V = sem risco. 

£ possivcl que esses riscos modifiqucm o comportamcnto das 
ninfas, a medida que elas tentam evitar (tanto em laboratdrio 
como no campo) as dguas centrais dos corpos dkgua, onde a 
concentraqdo de adultos 4 maior. De fato, o grau relativo de 
cvitaqdo foi o mesmo que o risco relative de predaqdo pelos 
adultos: 


I > II > III > IV = V= sem evitaqlo. 

Contudo, essas dreas centrais cont£m tambdrn a maior con- 
centraq^o de presas para as ninfas. Assim, ao evitar os preda- 
dores, as ninfas dos instares I e II mosttaram uma rcduqlo da 
taxa de alimcntaqSo na presenqa dos adultos (embora as n in- 
fas do in star n&o apresentassem ess a rcduqSo). Como resul ta- 
do da evitaqio da predaq^o, as ninfas j ovens cxibiram uma 
taxa dc alimentaqao inferior k maxima, mas um aumento da 
sobreviv£ncia. 
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... Igual a certos A ‘^flufaicia modificadora de 

peixes predadores sobre o comport amen to de 

forrageio fol cstuckda por Werner e 
colaboradorcs (1983b), que trabalharam com o ccntrarqufdco 
(.Lepomis macr&chirus). Eles estimaram o rendimento cm encr- 
gia liquida do forrageio dcssc pdxe cm tr£s diferentes habitats 
de laboratbrio - cm igua aberta, entre as plantas aqudticas e 
sobre sedimento mi - c examinaram eomo ax densidades das 
presax variavam cm hibitats naturals comparivcis de um I ago., 
no transcutxo dax estagocs. Eles pndcram prever o mo men to 
cm que o peixe deveria passar de um hibitat do lago para on- 
tro, a fim de maximizar sen rendimento cnetgbtico total liqui- 
do. Na aux^ncia de prcdadorcs, os peixes de tr£s tamanhos sc 
comportatam de acordo com as previsdes (Figura 9.18). Po- 
rbm, cm ontro experimento de campo, dcssa vez com a pre¬ 
sent de prcdadorcs (percas amcricanas de boca grande), os 
peixes pcqnenos rcstringiram sen forrageio ao habitat com plan- 
tax aquaticas (Figura 9.19) (Werner et al. t 1983a). Naquele 
local, os peixes ficaram relativamcntc a salvo de prcdag&o, 
embora sb pndcsscm aicangar uma taxa de ingcstlao energbtica 
claramcnte submdxima. Os peixes maiorcs, ao contrdrio, fica¬ 
ram men os sujcitos k prcdag&o pel ax pereax e continnaram a 
forragear de acordo com as previsbes do forrageio btimo. De 
modo similar, as ninfas de diversas espbcics de efcmerbptcros 
algfvoros rcstringiram bastante sen forrageio is borax de cscu- 
ridio cm cursos d'dgna com a trnta marram; com isso, cl as 


reduziram suas taxax totals de forrageio, max diminnfram tam- 
bem o risco de predate (Townxcnd, 2003). No caso de ma- 
miferos que sc alimentam i noite, inclnindo camnndongo, 
porco'cspinho e lebre, o tempo dedicado k alimentagao podc 
scr reduzido em noites enluaradas, quando o risco de preda- 
$Lo 6 mais alto (Kic, 1999). 

Uma estratbeia de forrageio 6 , .. 

m o predscEio g o 

uma parte integral de um padrio de nicho efetivo 
com portamento geral do animal. A 

cstratbgia 6 bastante influenciada pelas prcssocs seletivas que 
fa vorcccm a maximizagio da efici£ncia do forrageio , mas cl a 
pode tambbm scr influenciada por ontrax demandax, possivcl- 
mente confiitantcs. fi tambbm importante salientar um outro 
axpccto. Os locals ondc os animals ocorrem, ondc eles apre- 
sentam abundincia maxima c onde escolliem scu alimento 
sio todos componentcs-chavc dos scus “nichos efetivos”. VI- 
mos, no Capftnlo 8, que os nichos cfetivos podem scr alta- 
mente rcstringidos pclos compctidores. Aqui, vemos que esse 
fend me no tambbm acontece. Isso tambbm 6 observado nos 
cfeitos da predag&o pcla coruja-dc-igrcja {Tyto alba) sobre o 
comportamento de forrageio de trbs cspbcics de roedorcs he- 
teromfdeos, o camundongo de bolso do Arizona (Perognathus 
atnplus), o camnndongo de bolso de Bailey ( P . baileyt) e o rato 
can guru de Merriam {Dipod&mys merriamt) (Brown et ai , 
1988). Na present de corujas, to das as trbs espbcics sc desio- 
caram para micro-hdbitats que apresentavam um risco men or 
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FIGURA 9.1S Pad roes sazonais em (a) os beneficios previstos do habitat (taxa liquida de ganho de energia) e (b) a porcentagem real da dieta 
derivada de cad a habitat, para tres classes de tamanhc do contra rquideo (Lepomis macrochirus). Nao havia an i mais piscivoros, {O habitat com 
'Vegetagao" d omitido em (b) para uma maior claridade - apenas 8 a 13% da dieta procedia deste habitat nas tres classes de tamanho de 
peixes.) Existe uma boa correspondencia entre padroes de (a) e de (b) (segundo Werner 1983a). 
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FIGURA 9.19 (a) Ao contrario do qua acontece na Ffgura 9,16 e em 
(b), quando as percas (que predam centrarquideos pequenos) estao 
presented muitos centrarqucdeos predam em areas com porcenta- 
gem alta de vegetagao, onde estao relativamente protegidos da pre- 
dagao (segundo Werner etai t 1963a). 


de prcdagio c onde ties reduziram sua atividadc de forrageio. 
Contudo, o fiscram cm grans variados, de forma que a manei- 
ra de partigio dos micro-hdbitats entre eles foi complctamcn- 
tc diferente na present ou na aus£ncia de com j as. 


9.6 Forrageio em um ambiente em mosaico 


o alimento tern 
distrrbuigao em 
mosaico 


Para todos os consumidores, a distri- 
buigio do alimento 6 cm mosaico de 
manchas. As manchas podem scr obje- 
tos flsicos naturals e discrctos: uma 
moita carrcgada de bagas 6 uma mancha para uma ave fhjgfvo- 
ra; uma folha cobcrta de affdcos 6 uma mancha para uma joa- 
ninha predadora. De mancira alter nativa, uma “mancha” podc 
cxistir apenas como uma drea deflnida de forma arbitrdria cm 
um ambiente aparentemente uniformed para uma ave pernalta 
que se alimenta cm uma praia arenosa, iteas distintas de 10 m 2 
podem ser consideradas como manchas que cont£m diferentes 
densidades de vermes. Em qualqucr caso, contudo, uma man- 
cha deve scr deflnida pensando em um determinado consumi- 
dor. Uma folha 6 uma mancha apropriada para uma joaninha, 
mas, para uma ave insctfvora maior c mais ativa, 1 m 2 de fo- 
lhagem ou mesmo uma drvore inteira podc representar uma 
mancha mais apropriada. 


Os ccblogos tem um inter esse particular pclas prefo- 
rLucias de manchas dc consumidores, cujos ambientes va- 
riam quanto k densidade de alimento on presas. Existem 
muitos cxemplos cm que os predado res cxibem uma “respos- 
ta de agregagdo”, dcdicando mais tempo em manclias que 
cont£m densidades altas (porque estes silo os ambientes mais 
provcitosos) (Figura 9.20a-d), c mb ora tal dcpcnd£ncia di- 
rcta da densidade ncm sempre seja o caso (Figura 9.20c). 
No Capftulo 10, tratamos das respostas de agregagdo com 
mais detalhc, c o nosso foco serd sua importdncia na dini- 
mica de populates e particularmente sen potential em 
proporcionar estabilidadc k dindmica de predadorcs e pre- 
sas. For ora, nos concent ram os no com portamento que leva 
d agregagdo dos predadorcs (Scgdo 9.6.1), ao nso da man¬ 
cha segundo a abordagem do forrageio dtimo (Segdo 9.6.2) 
e aos padrbes de distribute que provavclmentc res nit am 
quando sdo consideradas as tend£ncias opostas dos preda- 
do res quanto d agregagdo c is interfere ncias redprocas (Sc¬ 
gdo 9.6.3). 


busca restrita a 
area 


9.6.1 Com portamento que leva a distributes 
agregadas 

Existem vdrios tipos dc comportamen- 

J 1 hra i73r^n Ha-c 

tos que constituent a base das respos- manchas 
tas dc agregagdo dos consumidores, 

mas eles podem ser agrupados cm duas catcgorias amplas: os 
comportamentos envolvidos com a localizagdo dc manchas 
proveitosas e aquefes que representam as respostas dos consu- 
midorcs uma vcz dentro de uma mancha. A primeira catego- 
ria engloba todos os cxemplos em que os consumidores percc- 
bem, a uma certa distincia, a cxisfoncia de heterogeneidade 
na distribuigdo de suas presas. 

Na scgnnda categoria - respos¬ 
tas dos consumidores dentro das man¬ 
chas - observam-se dois aspectos prin¬ 
cipals de comportamcnto. O primeiro 6 uma mudanga no 
padrdo dc busca do consumidor apds o encontro com sen ali¬ 
mento. Em particular, com freqiitiicia hi uma diminuigdo da 
velocidade do movimento c um aumento da taxa de rctorno 
imediatamente apds a ingestdo do alimento, ambos levando o 
consumidor a pcrmanecer nas proximidadcs do ultimo ali¬ 
mento ingcrido (busca rcstrita d irca). Alternativa ou adicio- 
nalmcnte, l possivcl que os consumidores simplcsmcntc aban- 
doncm as manchas nio-proveitosas com mais rapidez do que 
as proveitosas. Ambos os tipos de comportamcnto cvidencia- 
rarn-se quando as larvas (carnfvoras e tccedoras dc teias) do 
triebptero {Piectrocnemia consperm) se alimcntaram de larvas 
dc quironomfdeos (mosquito-pdlvora) cm um riacho dc labo- 
ratdrio. Os tricbptcros, colocados cm suas redes, rccebcram 
uma presa no infeio do experimento c depois rccebcram ra- 
qbes didrias dc 2 cro, uma ou tr£s presas. A tcnd£ncia cm aban- 
donar a rede foi mcnor com as taxas de alimcnta^io mais altas 
(Townsend c Hi!drew, 1980). O comportamcnto dc P. cons- 





CAP ITU LQ 9: A Natureza da Preda^ac 287 


(a) 



°D 10 20 30 

Afadeos pen folha 


fb> 



iNumero do anfipode C. vo/ufator (irr 2 ) 



FIG UR A 9,20 Respostas de agrega^ao: {a) As larvas do cocci nelfdeo [CoccineSla septempunctata) passam mais tempo nas folhas com densi- 
dades alias da sua presa, o afide-o Brevicoryne brassicae (segundo Hassell e May, 1974); (b) Tringa tetanus se agrega em manchas com 
densidades mails alias de sua presa, o antipode Corophium votutator (segundo Goss-Custard, 1970); (c) dependence direta da densidade, 
quando o parasitdide Delia radicum ataca Ttybliographa rapaer, e (d) dependencia direta da densidade,, quando o paras Horde Aspidiotiphagus 
crtrinus ataca Florin ia externa, (e) Mas a dependencia direta da densidade nem sempre d o casO" dependencia in versa da densidade, quando 
o parasitdide Ooencyrtus kuwanai ataca Lymantria dispar ([c a e] segundo Pacala e Hassall, 1991). 


persa cm rclat^Io iks manchas das presas aprcsenta tambdm um 
elemento dc busca rcstrita h. irca: sc encontrar alimento (que 
podc scr consumido mcsmo scm uma rede) no primeiro local, 
lid probabilidade dc que ela te^a uma rcdc (Figura 9.21a). Em 
geral, portanto, cm uma mancha rica, 6 mais provivcl que 
uma rede seja construfda c mcnos provdvcl que ela seja aban- 
donada. Esses dois comportamcntos cxplicam a resposta de 
agrega^iao diretamente dependente da densidade observada 
durante grande parte do ano no ambientc natural dc um ria- 
cho (Figura 9.21b). 

A diferen^a nas taxas de aban- 
jj 1 f 1 done 1 dono dc manchas com apr o veitamcn- 

to alto c baixo podc scr alcan^ada de 
muitas manciras, mas duas s^o espccialmcntc fdeeis dc anali- 
sar. Um consumidor podc deixar uma mancha quando sua 
taxa dc consumo cai abaixo dc um nfvel limiar, ou 6 possivcl 
que cle possua um tempo de abandono - elc podc abandonar 
uma mancha sempre que passar um determinado intervale de 
tempo sem ter succsso na captura de alimento. Seja qual for o 
mecanismo usado, ou sc o consumidor simples men tc aplica a 
busca rcstrita & irea, as conscqii£ncias ser&o as mesmas: os in- 
dividuos passarao mais tempo nas manchas mais provcitosas, 
e, dess a forma, essas manchas gerahnente co merle mais con- 
sumidorcs. 


9.6.2 O uso de manchas segundo a abordagem 
do forrageio otimo 

As vantagens para um consumidor cm passar mais tempo 
cm manchas com proveito mais alto sao flccis de observar. 
Contudo, a alocaqlo detaihada do tempo nas diferentes 
manchas 6 um problema sutil, pois depende dos diferen- 
ciais exatos dc aprovcitamento, do aprovcitamento mddio 
do ambiente como um todo, da distlncia entre as man¬ 
chas, etc. O problema tern sido objeto de atengao especial 
por parte da teoria do forrageio 6timo. Em particular, tern 
sido dirccionado um grande intcressc 1 situa^lo muito co- 
mum cm que os prdprios forrageadorcs cs go tarn os recur- 
sos de uma mancha, causando, com o tempo, um declinio 
do aprovcitamento deste ambiente. Entre os numerosos 
exempios dessa situaqlo, cncontram-sc os insetos insctfvo- 
ros que capturam suas presas sobre uma folha e as abclhas 
que eonsomcm o ndetar de uma flor. 

Chainov (1976b) e Parker c Stuart (1976) prodmiram 
model os similarcs para prever o comportamcnto dc um ani¬ 
mal com forrageio dtimo cm tais simagoes. Scgundos esses 
autorcs, o tempo dtimo dc perman£ncia cm uma mancha de- 
veria scr definido em termos da taxa dc cxtraglo dc cncrgia 
experimentada por um forrageador no momento cm que elc 
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FIGURA 9.21 (a) Ao chegar am uma man- 
cha, larvae de quinto rnstar de Plectrocne- 
mia conspersa, que encontram e consornem 
um exemplar de quironormdeo no inicio do 
experimento ("alimentadas"), rapidamente 
param de vaguear e comegam aconstrugao 
de teia. As larvae que nao coneeguem en- 
contrar uma presa (nao-alimentadas) exi- 
bem movimentos muito maie amplos duran¬ 
te os primerros 30 minutes do experimento 
e sao muito mats propensas a deixarem o 
fragmento. (b) flesposta de agregagao di- 
retamente dependente da densidade por 
larvas de quinto instar em um ambiente na¬ 
tural, expressa como o numero medio de 
predadores em relagao a biomassa de pre- 
sas, composta por quironomideos e plecdp- 
teros, por amostra de 0,0625 m 2 de leito do 
riacho (rt - 40) (segundo Hildrew e Town¬ 
send, 1960; Townsend e Hildrew, i960). 


dcixa a mancha (o 'Valor marginal" da mancha). Charnov cha- 
mou os rcsultados obtidos dc 'tcorcma do valor marginal' 1 . 
Os modelos foram formulados matematicamentc, mas suas 
caracteristicas mais importances sdo mostradas em um grdfico 
na Figura 9.22. 

A primcira suposigio do mo del o diz que um for rage- 
ado r btimo maximizard de modo global sua ingestdo total 
dc um rccurso (gcralmcnte energia) durante um cpisddio 
dc forrageio. Dc fato, a energia serd extrafda dc modo dcs- 
contfnuo, por que o alimento d distribuido irrcgularmcntej 
o forrageador sc moverd ds vezes entre manchas, e, durante 
o dcslocamento, a ingestdo dc energia serd nula. Pordm, 
uma vcz cm uma mancha, o forrageador extraird energia da 
mancira descrita pclas curvas da Figura 9.22a. Sua taxa ini- 
eial dc extragdo serd alta, mas, d medida que o tempo passa 
e os recursos sdo cs got ados, a taxa de extragdo diminuird de 
modo regular. Naturalmcnte, a taxa dependerd dos contcu- 
dos iniciais da mancha, assim como da cfici£ncia c motiva- 
gdo do forrageador (Figura 9.22a). 

O problcma a scr considerado L 
em que momento um forrageador 
deve abandonar uma mancha? Se 
abandonar todas as manchas imedia- 
tamente apds chcgar a clas, clc pas- 
saria a maior parte do tempo sc dcslo- 
cando entre as manchas, c sua taxa total dc ingestdo scria bai- 
xa. Se pcrmaneccsse cm todas as manchas por um periodo 
considcrivcl, elc dcspcndcria pouco tempo sc dcslocando, mas 
passaria muito tempo cm manchas csgotadas, sendo sua taxa 
total de ingestdo tambdm baixa. Por isso, o tempo btimo de 
perman£ncia teria duragdo intermedidria. Ak-m disso, contu- 
do, o tempo dtimo dc perman£ncia deve scr evidentemente 
maior para as manchas proveitosas do que para aquclas ndo- 
proveitosas, c deve depender do potential de aproveitamento 
do ambiente como um todo. 


quando um 
forrageador deve 
abandonar um 
fragmento que esta 
se esgotando? 


Considercmos, cm particular, o forrageador da Figu- 
ra 9.22b. Elc cstd forrageando em um ambiente ondc o ali¬ 
mento se cncontra distribuido cm mosaico (cm manchas) c 
ondc algumas manchas sdo mais proveitosas do que outras. 
O tempo mddio de dcslocamcnto entre as manchas 6 t x . Por- 
tanto, cstc 6 o tempo que o forrageador podc esperar des- 
pender, cm mddia, apds deixar uma mancha c antes de cm 
contrar uma outra. O forrageador da Figura 9.22b chegou 
a uma mancha mddia de scu ambiente e, por cssa razdo, 
segue uma curva mddia de extragdo. Com a finalidadc de 
ter um forrageio 6timo, ele deve maxim izar sua taxa de in- 
gestSo dc energia nio apenas para o periodo que passa na 
mancha, mas tamb^m para todo o periodo desde que abando- 
nou a liitima mancha {isto i, para o perfodo + r 3 em que r 6 
o tempo de pcrmanSncia na mancha). 

Sc clc abandona rapidamente a mancha, esse periodo 
scri curto {r + s na Figura 9.22b). Pordm, ao mesmo 
tempo, extraird pouca energia ( J £’ pcqLicn2 ). A taxa dc extraglio 
(para todo o perfodo, t x + r) serd dada pela inclinagSo da 
linha OS [isto d, + s cun J}. Por outro lado, se 

pcrmancccr na mancha por um perfodo longo (r ]on ^ Ls ), o 
forrageador extraird muito mais energia £-£g ran j c ); tna.s a taxa 
total dc extrag^o (a inclinag^o de OL) mudard pouco. Para 
maximizar a taxa de extragdo ao longo do periodo t x + d 
neccssdrio maximizar a indinagio da linha a partir de O 
atd a curva dc extragio. Isso se conscguc fazendo com que a 
linha seja uma tangente da curva (OP na Figura 9.22b). 
Nenhuma linha a partir de O atd a curva pode scr mais 
inclinada c, por isso, o tempo dc permandneia associado a cla 


6 6timo (i 6dmo ). 

A solugio dtima para o forragea- 
dor da Figura 9.22b, por tanto, con- 
siste cm abandonar tal mancha quan- 
do sua taxa de extragio d igual (tan- 

gcncial) i inclinagao dc OP, ou seja, deveria abandondda no 


como rnaxumtzar a 
ingestao total de 
energia 
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FiGURA 9.22 Teorema do valor marginal, (a) Quando um forrageador entra em uma mancha, sua taxa de extragao de energia e inicialmente 
alta [em especial em uma mancha altamente produtiva ou on do ole ten ha uma alta eficioncra de forrageio)* mas ess a taxa diminui com o tompo, 
a modida quo a mancha se esgota, A ingestao do energia cumulativa se aproxima do uma assfntota. (b) As opgoes de um forrageador. A curva 
laranja continua d a energia cumulativa extrarda do uma mancha mddia, ef,eo tempo medio de doslocamento entre manchas. A taxa do 
extragao de onorgia {que dove ser maximrzada) e a energia extraida drvidida pelo tempo total, isto d, a inclinagao de uma linha rota tragada 
desdo a origem atd a curva. As permanencies curtas na mancha [inclinagao = E pgquen ^{^+ s cur1c )] e longas pndinagao - ^ randE /{f f + 5j J] tom taxas 
de extragao de energia mais baixas (incltnagoes monos acentuadas) do que uma pormanencia quo conduz a uma linha tangenciai d curva 
Portanto, $ 6tima e o tempo dtimo do pormanencia que pro pore ion a uma taxa maxima global de extragao de energia. Todas as manchas 
doveriam ser abandonadas quando o forrageador alcanga a rnesma taxa de extragao de energia (a inclinagao da linha OP), {c) As manchas 
com produtividade baixa devoriam ser abandonadas apos permanencias mais curtas, ao contrdrio das manchas do produtividade alta. (d) As 
manchas devoriam ser abandonadas mars rapidamente quando o tempo de deslocamento e curio, (e) As manchas doveriam ser abandonadas 
mais rapidamente quando a produtividade global media d mais alta. 

porno P. De fato, Gharnov c Parker e Stuart verificaram que a 
solugao dtima para o forrageador 6 abandonar todas as man- 
clias* independentemcnie da sua eapacidadc de aprovcitamen- 
to* ao alcangar a mesma taxa de cxtrag&o (isto ao mesmo 


“valor marginal"). Essa taxa de extragao 6 dada pel a inclinagio 
da tangente i curva de extragio mddia {p. ex.* Figura 9.22b) c, 
dcssa forma, 6 a taxa total mddia maxima para o ambiente 
como um todo. 
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provisoes do O model o 3 portanto, confirms 

teorema do valor que o tempo dtimo dc perman&ncia 

deveria ser maior nas manchas mais 
produtivas do que nas menos produ¬ 
tivas (Figura 9.22c). Aldm disso, para os fragmentos menos 
produtivos (nos quais a taxa de cxtrag&o ntrnca £ tao alta quanto 
OP) o tempo de perman£ncia deveria ser zero. O modelo pre- 
diz, tambdm, que to das as manchas deveriam ser esgotadas atd 
o ponto cm que a taxa final de cxtrag£o fosse a mesma cm 
cada uma dclas (isto 6, a ti que o “valor marginal” de todas 
el as fosse o mesmo); e que os tempos de permanencia deve¬ 
riam ser mais longo s cm ambientes onde o tempo dc deslo- 
camcnto entre as manchas £ maior (Figura 9.22d) c maio- 
res quando o ambiente como um todo 6 menos provcitoso 
(Figura 9.22 c).. 


... apoiadas por 
alguns 

experiments 


£ aJcntador que as evid£ncias de 
vdrios casos apdiem o teorema do va¬ 
lor marginal. Em um dos primeiros 
testes da tcoria, Cowie (1977) exami- 
nou a previsao ilustrada na Figura 9.22d: que um forrageador 
deveria pcrmancccr mais tempo cm cada mancha quando o 
tempo dc dcslocamcnto fosse mais longo. Ele utilizou cha- 
pins-rcais cm um grande avidrio fechado e acostumou as aves 
a forragear pedagos pequenos dc larvas do besouro da farinha 
escondidas cm copos de pldstico chcios dc serragem - os co- 
pos cram as “manchas”. Em todas as ocasidcs, as manchas con- 
tinham o mesmo mimero de presas. Por^m 3 o tempo de deslo- 
camento era manipulado cobrindo-se os copos com tampas 
de cartolina 3 que se ajustavam aos copos dc mancita variada e„ 
portanto 3 exigiam tempos distintos para serem retiradas. As 
aves forrageavam sozinhas, c Cowie usou scis indivfduos no 
total, submetcndo-os a dois habitats. Um desses hdbitats ti- 
nha sempre um tempo de dcslocamcnto mais longo (tampas 


mais ajustadas) do que o outro. Para cada avc cm cada hibitat, 
Cowie mediu o tempo m^dio de dcslocamcnto c a curva de 
ingest&o cumulativa de alimento cm cada manclia. Ele utili- 
zou, ent&o, o teorema do valor marginal para prever o tem¬ 
po de permanencia dtimo cm habitats com diferentes tem¬ 
pos dc dcslocamcnto e comparou css as provisoes com os 
tempos de permanencia observados no experimento. Como 
mostra a Figura 9.23 3 a correspondenda foi bastantc prdxima, 
principalmentc quando Cowie considerou o fato de que havia 
uma perda liquida de cnergia com o dcslocamcnto das aves 
entre as manchas. 

As provisoes do teorema do valor marginal tambdm fo- 
ram examinadas por meio do comportamcnto do parasitdide 
Anaphes victus atacando o besouro Listr&mtus oregonensh cm 
um experimento dc labotatdrio (Boivin etal. 3 2004). Os frag¬ 
mentos diferiram em qualidade dcvido is proporgoes va- 
riadas de hospedeiros ji parasitados no come go do experi¬ 
mento, c, em concordincia com as previsdes do teorema, 
os parasitdidcs pcrmaneccram mais tempo nas manchas mais 
proveitosas (Figura 9.24a). Contudo, ao contririo de uma 
outra prcvisSo, a taxa marginal dc ganho em eficdcia (taxa de 
produgio de prog£nie nos 10 minutos finals antes de abando- 
nar uma mancha) foi superior nas manchas iniciaimcntc mais 
proveitosas (Figura 9.24b). 

Da mesma forma que a tcoria da 
dieta dtima, 6 possivcl que o risco de 
predagio modifiquc as consequ£ncias 
previstas da utilizag&o dtima da man- 
cha. Tendo em mente este fato, Mor¬ 
ris e Davidson (2000) compararam o 
abandono dc ambientes por meio das taxas de extragio de 
alimento realizadas pelo camundongo-de-patas-brancas (Pe- 
r&myscus leucopus) cm um habitat florestal (onde o risco de 


as provisoes sobre 
a utiHizagao dtima 
da mancha sao 
modrficadas 
quando hi o risco 
do predagio 



FIGURA 9.23 (a) Uma ‘'arvore” experimental para cha pi ns-reals, com tres manchas. (b) Tempo btimo previsto em uma mancha, em relagao ao 

tempo de desfocamento (.), juntamenle com os tempos mddios observados (± EP) para seis aves, cada uma em dois ambientes, (c) Os 

mesmos pontos e o tempo previsto, consrderando o custo energetico de desfocamento entre as manchas (segundo Cowie, 1977; de Krebs, 
1978). 
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FIGURA 5,24 Quando Anapbes victus (um 
parasitbide) atacou o besouro Listronotus 
oregonensti em manchas de 16 hospedei* 
ros (com uma percentagem variavel ja pa* 
rasitada), os parasitdides permaneceram 
mats tempo em manchas mats proveitosas; 
aqueles com porcentagem menor de hos* 
pedeiros parasitados. (b) Contudo, a taxa de 
ganho marginal em efic&da - o numero de 
progenie produzida por minuto, nos 10 mi¬ 
nutes antes fin a is de abandon ar uma man* 
cha - foi mais aita nas manchas inicialmen- 
te macs proveitosas. As barras representam 
os erros-padrao (segundo Boivin et ai, 
20041 


preda^o £ baixo) e cm um hdbitat dc borda de florcsta (on dc 
o risco dc prcda.£&o £ alto). Nos dois tipos dc habitats, eles 
coloca.ram “manchas” (recipicntes) com 4 g de sementes de 
pain^o cm 11 locals dc forrageio; c 3 tambdm nos dois Mbi* 
tats, alguns locals cram rclativamentc abertos c outros flca- 
vam sob arbustos. Ap6s, eles monitoraram a sobra de grlos no 
momento cm que as manchas foram abandonadas cm dois dias 
distintos. Sens resultados (Figura 9.25) apdiam as prcvis5cs dc 
que as taxas dc abandono das manchas scriam mais elevadas cm 
habitats dc borda vulnerdvcis do que cm habitats florcstais mais 
protegidos; o abandono foi sempre maior cm locais abertos (onde 
o risco de preda^o era mais alto cm cada hibitat). 

Uma rcvis&o muito mais com¬ 
plete das provas do teorema do valor 
marginal £ proporcionada, por exem- 
ploj por Krebs c Kacelnik (1991). El as 
indicam que a correspondence 6 alcn- 
tadora, mas n&o perfcita - muito sc- 
mclhantc ao balance dos resultados 
apresentados aqui. A principal raz£o da imperfeigSo baseia-sc 
no fato dc os animals, ao contrdrio dos idealizadorcs do mo* 
dcloj nio scrcm oniscicntes. fi possfvel que os camundongos- 
dc-patas-brancas do cxcmplo citado precisem despender um 
ccrto tempo realkando outras atividadcs que n&o o forrageio 
(p. ex., evitando predadores). Os forrageadorcs podem ncccs* 
sitar de um tempo para aprender c conhcccr o ambientc; cn- 
tretanto, £ provdvel que comeccm a forragear munidos de uma 
inform a can imperfeita sobre a distribuiqiao dos scus hospedei* 
ros. Para os parasitdidcs da Figura 9.24, por excmplo, Boivin 
e colaboradorcs (2004) sugcrcm que clcs basciam sua avalia* 
f&o da qualidadc do Mbitat total na qualidadc do primeiro 
fragmento que encontram; isto d, eles “aprendem”, mas sua 
avalia^ao aprendida ainda pode ser errada. Contudo, taJ estra- 
tc^gia seria adaptativa sc houvesse uma variaq^o considcrdvel 
em qualidadc entre gcra^6es (de modo que cada gcra^o tives- 
se que aprender novamente), mas pouca varia^o qualitativa 
entre manchas dentro de uma gera^o (de modo que a pri- 


meira mancha cncontrada fosse uma indicate satisfatdria da 
qualidadc total). 

To da via, a despeito da sua informa^ao limitada., os ani¬ 
mals muitas vezes parecem se aproximar bastantc da estrafogia 
prevista. Ollason (1980) dcscnvolvcu um modelo mecanicista 
para explicar esse comportamcnto no estudo com os chapins- 
reals realizado por Cowie. A proposta dc Ollason £ a dc um 
modelo dc memdria. Segundo o modelo, um animal tern uma 
Tcmbrampa do alimento passado”, que Ollason compara a uma 
banheira sem um tamp^o. A lembran^a rccentc flui a cada 
momento cm que o animal se alimenta. Pordm, cla escoa tarn- 
bem continuamcntc. A taxa de entrada depende da efici£neia 
dc forrageio do animal e da produtividade da drea em que etc 
cstd sc alimentando. A taxa de cscoamcnto depende da capa- 
cidade do animal cm memorizar c do alcancc da lembran^t. A 
lembran^a dcsaparccc rapidamente, por excmplo, quando o 
alcancc 6 grande (nfvel da dgua alto) on a capacidadc dc me- 
moriza^o £ pobre (banheira alta c cstreita). O modelo de 



Dia 


FIGURA 9.25 A massa de sementes de paingo remanescente (densi- 
dade de abandono de sementes, g) foi mais alta em manchas abertas 
(maior risco) do que naqueles situados sob arbustos (maior prote- 
gao), e foi mais alta em habitat de borda de fforesta (predagao maior) 
do que no interior da floresta (predagao menor) (segundo Morris e 
davidson, 2000). 


nSo uma 
correspondSncpa 
perfeita entre 
comportarnentos 
previstos e 
observados 
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Ollason propoc simples mente que a animal dcveria permane- 
cer cm uma mancha atd que a lcmbran^i cessassc dc aumen- 
tari c deveria abandonar uma mancha quando sua taxa dc cn- 
trada dc alimentagao fosse mais lenta do que sua taxa dc dimi- 
nui^So das lembran^as. 

Ao forragear de acordo com o 

mnHoInc 

mo del o dc Ollason, um animal sc com- 

mecanicistas 00 7 

forrageio dtimo porta dc umi manciia muito similar 

ao que d previsto pclo teorema do va¬ 
lor marginal. Isso d ilustrado para o caso dos chapins-rcais de 
Cowic na Figura 9.26. Tal como assinala o prdprio Ollason, 
isso demon stra que para forragear em um ambiente cm mosai- 
co, com uma taxa que sc aproxima da dtima, um animal nlo 
prccisa scr oniscientc, ncm amostrar, ncm faxcr andlises numd- 
ricas para cncontrar os mdximos de fun^Ses com muitas varid- 
vcis: tudo o que prccisa faster d lembrar, c abandonar cada frag¬ 
ment©, sc nlo forragear tiro rapidamente quanto sc rcoorda. 
Como Krebs c Davies (1993) salientam, isso n^o deixa dc scr 
tao surprccndcntc como considerar que essas mesmas aves po- 
dem voar sem uma qualificagao formal dc aerodin arnica. 

Os mo del os mccanicistas tdm sido desenvolvidos c testa- 
dos para uma gama de padrocs dc ataque dc parasitdidcs (como 
aqucle na Figura 9.24) (ver Vos eta£. s 1998; Boivin etal^ 2004). 
Esses modelos ressaltam a importante distin^o entre o com¬ 
portamento “cmpirico” (“rule of thumb” ), em que os animais 
segucm regras inatas e invariaveis, e o comportamento apren- 
dido, cm que as regras cstao sujeitas a modificagocs Icvando 
em considcragao a experidneia imediata do forrageador. As evi- 
dencias sugerem que o aprendkado desempenha ao mcnos al- 
gum papei na maioria das decis&es do forrageador. Existe tam- 
bdm uma distinq^o importante entre comportamentos “de 
acrdscimo” {“incremental”) c “de decrdscimo” ( w decremented”). 
No primeiro tipo, cada ataque bcm-succdido cm uma mancha 
aumenta a chance de pcrmancncia do forrageador. Esse corn- 
portamento provavelmcntc d adaptativo quando hi uma con¬ 
sidered varia^io qualitative entre manchas, porque clc esti- 
mula tempos de pcrmancncia mais longos cm manchas dc mc- 
lhor qualidade. No comportamento “dc dccrdscimo”, com cada 
ataque bcm-succdido cm uma mancha decrcscc a chance dc 
pcrmancncia do forrageador. Esse comportamento provavel- 
mentc d adaptativo quando todas as manchas apresentam apro- 
ximadamente a mesma qualidade, porque eie cstimula os for- 
rageadores a abandonar cm manchas esgotadas. 

Assim, o modclo dc Ollason para o chapim-rcal incorpo- 
rou o comportamento cmpfrico, dc acrdscimo. Boivin e colabo- 
radorcs, por outro lado, vcrificaram nos sens parasitdides um com¬ 
portamento aprendido, dc dccrdscimo: por cxcmplo, um parasi- 
tdidc que atacassc um hospcdciro sadlo tinha uma probabilidadc 
1,43 vex maior de abandonar um ffagmento depois disso; um 
parasitdidc que rejeitassc um hospcdciro yl atacado tinha uma 
probabilidadc 1,11 vet maior de abandonar uma mancha. Vos e 
colaboradorcs (1998), ao contrdrio, constataram um comporta¬ 
mento de acrdscimo quando o parasitdidc Cotesia ghmerata ata- 
cou scu hospcdciro, a larva da borboleta Picris brassicar. cada en- 
eontro bcm-succdido aumentou sua tenddneia cm pcrmaneccr 



FIGURA 9.26 Dados do Cowte (1977) sobro o diapim-real (ver Figu¬ 
ra 9.23)^ comparados com as previsoes do modelo mecanicista da 
memdria elaborado por Ollason (I960). 


cm uma mancha. Para o chapim-real e os parasitdidcs, portan- 
to, os modelos do forrageio btimo e mecanicista sio conside- 
rados compatfveis e complementares, para cxplicar como um 
predado r alcanqou seu padrio dc forrageio observado, e por 
que cstc padrio foi favorccido pci a sclc^io natural. 

Por fim, os prindpios do forra¬ 
geio dtimo sio tambim aplicados ^s forrageio dtimo 
invcstigaqocs sobre as cstratigias dc em plantas 
aprovisionamento dos nutrientes por 

parte das piantas (tema revisado por Hutchings e de Kroon, 
1994). Quando 6 proveitosa a produce dc cstol6cs longos 
que sc estendem rapidamente dc uma mancha para outra? 
Quando 6 proveitoso concentrar o crescimento das rakes den- 
tro dc um volume limitado, cxplorando rccursos de uma man- 
cha atd quasc csgoti-la? Ccrtamcnte, 6 proveitoso esse inter- 
cimbio intelcctual atravds das divisocs taxondmicas. 


9.6.3 Distribui 9 ao livre ideal e outras 

relacionadas: agregagao e interferencia 


Po demos observar que os consumido- 

i i a diatribeicao livre 

res tendem a agregar-se em manchas 

proveitosas, onde a sua taxa esperada 
dc consumo de alimento d a mais alta. Contudo, podemos 
tambdm esperar que os consumidores tendam a competir c 
interferir uns com outros (tema discutido no Capftulo 10), 
reduiindo assim sua taxa de consumo per capita. Disto sc de- 
dux que as manchas inicialmente mais proveitosas se tornam 
imediatamente mcnos vantajosas, porque atracm a maioria dos 
consumidores. Portanto, podemos esperar que os consumi¬ 
dores se redistribuam, c talvcx por isso n^o surpreenda que 
os padrocs observados dc distributee dos prcdadorcs nas 
manchas dc presas variem substancialmente dc caso a caso. 




CAP ITU LQ 9: A Natureza da Preda^ac 293 


... £ um equilfbrio 
entire forgas de 
atragSo e de 
repulsao 


Pofom, 4 possivcl obtcr algum significado a partir dcssa varia- 
gao nos padroes? 

Em nma primcira tentativa para 
conseguir esse intcnto, foi proposto 
que, se um consumidor forrageia oti- 
mamente, o process o de redistribui- 
to continuard atd quc as vantagcns 
de todas as manchas sc jam iguais (FretweU e Lucas, 1970; Pa¬ 
rker, 1970). Isso acontcccrd porquc, enquanto cxistirem van¬ 
tagcns dcsiguais, os consumidores deveriam abandonar as 
manchas mcnos vantajosas c scr atrafdos para as mais vantajo¬ 
sas. A distribuito conscqilcnre dessc process o foi chamada 
por Fretwcll e Lucas de distribuito livre ideal: os consumido¬ 
res sdo “ideals” cm sen julgamcnto de vantagcm e Tivrcs” para 
se deslocar de uma mancha para outra. Mcsmo assim, os con- 
sumidorcs sSo considcrados iguais. Portanto, cm uma distri¬ 
bute livre ideal, c considerando quc todas as manchas ofcre- 
9 am a mesma vantagcm, todos os consumidores aprcscntam a 
mcsma taxa de consume. Existem alguns cases simples nos 
quais os consumidores parcccm se ajustar a uma distribuito 
livre ideal, contanto quc se distribuam de modo proporcional 
ks vantagcns das diferentes manchas (p. ex., Figura 9.27a), 
mas mcsmo cm tais cases € provdvel quc sc violc alguma das 
suposi 0 es iniciais (p. ex., Figura 9.27b - nem todos os con¬ 
sumidores sdo iguais). 

As primeiras iddias foram bastan- 
te modificadas, considerando, por 
excmplo, a desigualdadc entre os com- 
peddores (ver as rcvis 6 es de Milinski 
c Parker, 1991; Tregenza, 1995). Em particular, a tcoria livre 
ideal foi colocada cm um contexto mais ccoldgico por Suther¬ 
land ( 1983 ), quc incorporou cxplicitamentc os tempos de 
manipula^o do predador e a interferoncia mtitua entre os 
predadorcs. Ele vcrificou que os predadorcs deveriam distri- 
buir-sc de modo quc a sua propor^o no local r,/> : , estaria rcla- 
cionada com a proporgSo de presas (ou hospedeiros) no local 
f, por mcio da equate: 


incorporate de 
uma gam a de 
coefi dentes de 
interference 


p, = k {hl'«) 


(9-2) 


cm que m 6 o cocficicnte de interferOncia e k6 uma “constantc 
de normalizable)”, de modo quc as proposes, p. 3 constituam 
1. Agora 6 possivcl observar come a distribute ^°s predado¬ 
rcs nas diferentes manchas pode scr determinada de maneira 
con junta pda intcrfcrOncia e pela scle^o das manchas intrin- 
sccamcntc vantajosas. 

Sc ndo hi interferOncia entre os predadorcs, entao m = 0 . 
Todos deveriam cxplorar apenas aqucla mancha com a densi- 
dadc mais alta de presas (Figura 9.28), ficando sem predado¬ 
rcs aquelas manchas cuja densidade d mais baixa. 

Sea interferdneia 6 pequena ou modcrada (isto d, m > 0, 
mas m < 1 - um inter valo biologicamcnte realista), cmio as 
manchas com densidade alta de presas atrairiam ainda um 
niimcro desproporcional de predadorcs (Figura 9.28). Em ou- 
tras palavras, haveria uma resposta de agregato dos predado¬ 
rcs, quc 4 niao apenas diretamente dependente da densidade, 
mas acclcrada com o aumento da densidade de presas na man¬ 
cha. Portanto, cspera-sc que o risco de predato de uma presa 
seja diretamente dependente da densidade: maior risco de pre¬ 
dato nas manchas com as dcnsidadcs mais altas de presas 
(come os exemplos da Figura 9.20c c d). 

Com um pouco mais de intcrfcfoncia (m ^ 1), a ptopor- 
da populagSo de predadorcs cm uma mancha ainda devc- 
ria aumentar com a proporto de presas, mas, nesse case, dc- 
veria fazc-lo de maneira aproximadamente linear c de uma for¬ 
ma nSo-acclcrada, de modo quc a razdo entre os predadorcs c as 
presas fosse aproximadamente a mesma cm todas as manchas 
(Figu ra 9.28 e, por excmplo, Figura 9.20a). Aqui, por essa razao, 
cspera-sc que o risco de predate seja o mesrno cm todas as man¬ 
chas e, portanto, indcpcndcntc da densidade de presas. 

Finalmcnte, com muita interferoncia (m > 1), as man¬ 
chas com densidade mais alta de presas deveriam apresentar a 
raz&o mais baixa entre predadorcs c presas (Figura 9.28). Des¬ 
sa forma, espera-se quc o risco de predate seja o mais alto nas 
manchas com a densidade mais baixa de presas e, portanto, 
inversamente dependente da densidade (come os dados da Fi¬ 
gura 9 . 20 c). 

Fica elaro, portanto, que a gama de padrSes para os da¬ 
dos mostrados na Figura 9.20 reflctc um equilfbrio quc sc move 


fbl 


(a) 




Individ jo-s ordenados segundo 0 §*ito 


FIGURA 9.27 (a) Quando 33 patos foram 
alimentados com pedagos de pao em duas 
estagoes de um reservatorio (com uma ra- 
zao de vantagem de 2 : 1), 0 numero do 
animals na estagao mais pobra, mostrada 
aqui, rapidamente se aproximou de um ter- 
go do total, em aparente concordancia com 
as provisoes da teoria livre ideal (b) Contu- 
do, contrariamente as suposigdes e a ou- 
tras previsoes da teoria simples, os patos 
nao eram todos iguais (segundo Harper, 
1932; de Milinski e Parker, 1991). 
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m —► 0 



m =0,3 


fft - 0,6 


m = 1 
m > i 


PnoporpSo de presas na mancha j-6sima fft} 


FI GLIRA 9.26 Efeito do ooeficiente do rnterferencia, m, sob re a distri- 
bufgao esperada dos predadores entre mane has quo contem umapro- 
porgao variavei do total de pres as na populagao (e, porta nto, em sua 
vantagem Intrfnseca") (segundo Sutherland, 1983), 


entre as formas de atragio c de repufsiao. Os predado res slo 
atraidos para as manchas mais vantajosas- mas s£o repclidos 
pela presen ga de outros ptedadorcs que t£m side atraidos da 
mesma mancira. 

Entrctanto, csta dcscrigHo da rc- 
pseudo-interlerenda kgSo entre a distribuig&o dos preda- 

dorcs e a distribute do risco de pre- 
daglo tem sido temperada com express ocs do tipo V de espe- 
rar que”. A razio disso £ que a relagao tambbm depen de de 
uma gama de fatores ai £ o momento n£o considcrados. A Fi- 
gura 9.29 1 por cxcmplo, apresenta um caso cm que o parasi- 
toidc Trtchogramma pretiosum forma agregados cm manchas 
com densidade alta da sua mariposa hospedeira, mas o risco 
de parasitismo para a mariposa £ maior nas manchas cm que 
se acha com densidade baixa. A cxplicag&o provavclmcntc 


encontra-se no tempo dcsperdiqado pelos parasitbidcs nas 
manchas com densidade aJta de hospedeiros, dado que os 
hospedeiros j£ paras it ados nSo for am removidos da man- 
cha c pod cm ainda atrair outros paras itbides (difcrcntcmcn- 
tc das presas, que sHo verdadeiramente predadas) (Morrison 
c Strong, 198 lj Hassell, 1982). Assim, os primciros parasi- 
tdidcs cm uma mancha podem interferir de mancira indi- 
rcta nos que chcgaram posteriormentc, pois a presenqa pre¬ 
via de um parasitbide cm uma mancha pode reduzir a taxa 
efetiva com que os que vieram depois ataeam hospedeiros 
niio-parasitados. Esse efeito tern sido dcnominado “pseudo- 
intcrfefoncia” (Free et ai. t 1977); scus cfeitos potcncialmcnte 
importances sobre a dinimica de populat'dcs serlo discutidos 
no Capftuio 10. 

Os padrocs esperados sSo ainda aprendizad0 e 
modificados se incorporarmos o migragao 
aprcndizado por parte dos prcdadorcs 

ou os custos da migraglo entre manchas (Bernstein etai, 1988, 
1991). Com um valor rcaJista de m (= 0,3), a resposta de agre- 
gag£o dos prcdadorcs £ dirctamentc dependente da densidade 
(como £ esperado), desde que a resposta de aprendizado dos 
prcdadorcs seja forte cm relagao ^ taxa com que elcs podem 
csgotar as manchas. Todavia, se sua resposta de aprendizado £ 
fraca, 6 possfvcl que os prcdadorcs sc jam incapazcs de pcrcc- 
ber as mudangas na densidade de presas que resultant do csgo- 
tamento das manchas. Sua distribuigSo, cntSo, serd indepen¬ 
dence da densidade de presas. 

De forma aniloga, quando o custo de migragao £ bai- 
xo, a resposta de agregaqlo do predador permanccc direta¬ 
in ente dependente da densidade (com m = 0,3). Contudo, 
quando o custo de migrate aumenta, para os prcdadorcs 
em manchas mais pobres ainda pode scr vantajoso sc dcslo- 
car, mas para outros os custos de migrag&o podem superar 
os potenciais ganhos de deslocamento. Para cstes, a distri- 



FIGURA 9.29 (a) Resposta de agregagao do parasitoide de ovos Tricbogramma pretiosum, que se agnega em manchas com densidades aitas 
de sua pres a, Plodia interpuncteHa. (b) Distribute resultants dos efeitos adversos; os hospedeiros em parcelas com densidade alta tem 
manor probabilrdade de serem parasitados {segundo Hassell, 1962), 
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buiq^o entre as manchas dc presas £ alcatdria. Isso results, 
cm uma dependencia invcrsa da densidade na taxa de mor- 
talidade entre as manchas intcrmcdidrias e boas 3 c cm uma 
relate “cm domo” para to do o intervalo dc densidade de 
presas {Figura 9.30b). Quando o custo de migra^iio £ mui- 
to elevado, o dcslocamcnto entre as manchas nSo £ bendfi- 
co 3 indepcndcntcmcntc de onde se encontrem - a mortal!- 
dade £ inversamentc dependente da densidade cm todas as 
manchas (Figura 9.30c). 

Evidentcmcntc, n5o faltam causas potcnciais para a am- 
pla gama dc tipos dc distributes dc prcdadorcs c dc taxas dc 
mortalidade entre as manchas de presas (ver Figuras 9.20 c 
9.29). Suas conscqu^ncias, cm termos dc dinimica dc popu¬ 
lates, serSo tratadas no prdximo capitulo. Isso ressalts a im¬ 
port incia fundamental das iigagocs entre ccologia comporta- 
mcntal e ccologia dc populates. 

Resumo 

Preda^So d o consume dc um organismo por outro, cm que a 
presa estd viva quando o primeiro predador a ataca. Os preda- 
dorcs podem ser classificados dc duas manciras principal. A 
primeirad “taxonOmica” -carnfvoros consomem animais 3 hcr- 
bfvoros consomem vegetais, etc. -ea segunda £ “funcionaT 3 
cm que sc distingucm prcdadorcs verdadeiros, pastadores, pa¬ 
ras itd ides e paras itos. 

Os efeitos da herbivoria sob re uma planta dependent de 
quais herbivoros s^o envolvidos, dc que partes da planta sio 
afetadas e do momento do ataque cm relate* ao dcscnvolvi- 
mento da planta. Podemos esperar que aqdcs de mordiscar 
folhas, sugar a seiva, format minas 3 danificar florcs c frutos c 
cortar rakes tenham efeitos diferentes sobre as pkntas. Uma 
vez que a planta cm gcral permanccc viva por um perfodo 
curto, os efeitos da herbivoria s&o tambdm dccisivamcnte dc- 
pendentes da resposta da planta. A pressiio da selc^lo evoluti- 


va cxcrcida por hcrblvoros tern lcvado a uma variedade dc de- 
fesas fifsicas e quimicas por parte das plantas que resistem ao 
ataque. Essas defesas podem cstar presentes com continuida- 
dc efetiva {defesas constitutivas) ou o aumento da sua produ- 
to pode ser indu^ido pelo ataque (defesas passfveis de indu- 
$&o). Nao £ fecil determ mar sc as supostas “defesas” realmente 
tem efeitos negatives mensurdveis sobre o herbivoro c con- 
scqiidncias positivas para a planta 3 cm especial apds screm 
considerados os eustos dc montagem da resposta. Foram 
discutidas as difieuldadcs de revelar tais efeitos e revisadas 
as relates entre herbivoria c sobrcvivdncia e fccundidadc 
das plantas. 

De mancira geral 3 o cfeito i mediate da predagto sobre 
uma populate de presas nem sempre £ previsivclmente pre¬ 
judicial, primeiro porque os indivfduos mortos podem ndo 
constituir uma amostra aleatoria (e eles podem ter o po- 
tcncial mais baixo dc contribuir ao future da popula^ao) c 3 
cm segundo lugar, devido ds mudangas compcnsatdrias cm 
crescimento 3 sobrcvivdncia ou reproduce das presas sobre- 
viventes (cm especial mediante a redu^ao da compctiqiao 
por um recurso limitantc). Do ponto de vista do predador 3 
pode-se esperar que um aumento da quantidadc dc aJimento 
consumido levc a aumentos das taxas de crcscimcnto, de¬ 
sen vol vim ento e natalidade 3 e dccrdscimos das taxas dc mor¬ 
talidade. Contudo, cxistem muitos fatores que complicam 
css a simples rcla^do entre taxa dc consumo c bencficio do 
consumidor. 

Os consumidores podem ser classificados cm um conti¬ 
nuum, desde a monofegia {um linico tipo de presa) atd a poli- 
fagia {muitos tipos dc presas). As preferdneias dc muitos con¬ 
sumidores sHo fixas — clas sHo mantidas, independentementc 
das disponibilidades relativas dc tipos de alimentos alternati¬ 
ves. Pordm, muitos outros mudam sua prcfcrdncia, de modo 
que ccrtos itens alimen tares muitas vc^es sao consumido s des- 
proporcionalmcnte quando se t orn am comuns. Uma dicta 
mista pode ser favored da porque, cm primeiro lugar, cada tipo 


(a) (b> (c) 




FIGURA 9.30 Efeito do custo de migraga 0 predadores distribufdos em manchas de presas, em urn rnodelo de simulagao. O coeficiente de 
rnterfereucia, m, e 0,3 e levaria a uma dependencia direta da densidade na ausencia de um custo de migrate (a) Gusto de migragao baixO” a 
dependencia direta da densidade 6 mantida. (b) Custo intermediarro: uma relaga^'em domo 1 '. (c) Custo alto; dependencia inversa da densida- 
de (segundo Bernstein ef aL> 1991). 
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dc alimento contdm difcrcntes subs tin das quf micas t6xi- 
eas indesejivcis. Dc mo do gcrai, uma cstratdgia genera]is ta 
seria favoredda se um consumidor tivesse mais a ganhar do 
que a porder em accitar kens dc qualidadc baixa encontra- 
dosj cm vdL dc ignori-los c continuar sua busca. Discuti- 
mos esse tema no contcxto da teoria da dicta dtima* cujo 
objetivo 4 prever a cstratdgia dc forrageio a scr esperada sob 
eondigdes espccificadas. 

O alimento cm gcral apresenta distribute em mo- 
saico, c os ccdlogos t&m um intercsse especial sobre as pre- 
£cr£neias de consnmidores pclas manchas que variam na 
densidade de alimento on presas que content. Descrcvc- 


mos os comportarnentos que lcvam a distributes agrega- 
das e a natureza dos padroes dc distribute rcsultantcs. As 
vantage ns dc um consumidor cm despender mais tempo 
cm manchas mais proveitosas silo ficeis dc observar. Con- 
tudo, a aloca^lo dctalhada de tempo cm diferentes man- 
eh as 4 um problema sutil, dependendo dos difercnciais pre¬ 
cises cm vantagem, do provcito mddio do ambiente como 
um to do, da distincia entre manchas, etc. Esse 6 o domi- 
nio da teoria do uso dtimo da man eh a. As provisoes da tco- 
ria do forrageio dtimo c da teoria do uso dtimo da mancha 
sio modificadas quando cxistc um risco simultinco dc um 
consumidor ser predado. 


Caprtulo 10 

A Dinamica de Populates 

da Predagao 


10.1 Introdugao: padroes de abundancia e a 
necessidade de sua explicagao 

Tratarcmos agora, dos efeitos da. predate sobre a dinimica das 
populates do predador c dc sua presa, cm que urn levanta- 
memo mesmo limitado dos dados revela um variado rol dc 
padrScs. Existem certamente casos cm que a prcda^&o cxcrce 
um efeito profundamentc nocivo sobre a populate de presas. 
Por exemplo, a joaninha “vedaiia' {Rodolia cardimdis) 6 bas- 
tante conhccida por haver virtual mente crradicado a cochoni- 
Iha-australiana {leerya purchases uma praga que amea^ava a 
indiistria cftrica da California no final da dbcada de 1880 (ver 
Sc$io 15.2.5). Por outro lado, hi muitos casos cm que os pre- 
dadores c os herbfvoros nio exereem um efeito aparente sobre 
a dinimica ou a abundancia de suas presas. O gorgulho {Apion 
u&ris ), por cxemplo, foi introduddo cm muitas partes do mun¬ 
do na tentativa dc controlar a abundlncia do to jo {Uiex euro- 
paeus) , tornando-se, com ftcquSnda, um inseto bcm-estabelcci- 
do. Entretanto, a situa <£k> no Chile 6 complctamentc ripica, ondcj 
apesar de o inseto comer cm media a metade ou is vc&es ate 94% 
das sememes produzidas, nio houve um impacto apreciivcl sobre 
a capacidadc invasora do tojo (Norambuena e Piper, 2000). 

Existem tambbm cxcmplos que parccem mostrar popu¬ 
lates de predadores e presas unidas por oscilates eon juntas 
cm sua abundincia (Figura 10.1), mas hi muito mais cxcm¬ 
plos cm que as populates de predadores c presas cxibem flu- 
mates dc sua abundinda aparentemente indepcndcntes. 

Evidentcmcnte, uma das principals tarefas dos ecdlogos 
con sis te cm tentar comprcender os padr&es da abundincia pre¬ 
dador-presa c cxplicar as diferen^as entre um cxcmplo c o prd- 
ximo. £ igualmcnte evidente, contudo, que ncnlium desses 
pares de populates dc predadores c presas cxistc isoladamcn- 
te, mas como partes de sistemas com miiltiplas esp&ies, c que 
todas cssas cspicies sio afetadas por condi^ocs ambientais. Esses 
temas mais ample s sobre o que determina a abundincia de 
uma espicie scrio abordados novamente no Capftulo 14. To- 
davia, como acontoce com to do o processo complcxo da ci£n- 
da, nao podemos comprcender a complcxidadc integral sem 


uma comprcensio ra^oivel dos componcntcs - ncste caso, 
populates de predadores c populates de presas. Portanto, 
cste capftulo dedica-se is conseqilencias das intcrates preda- 
dor-presa para a dinimica das populates cm questio. 

Inidalmcnte, scri enfbeado o uso de modelos simples 
para dedudr os efeito s prodtmdos pel os diferentes compo¬ 
rt entes das intcrates, examinando os efeitos separados antes 
dc tentar comprcender os efeitos combinados. Ap6s, scrio 
examinados dados de campo e experimentais, para ver se as 
dedutes slo confirmadas ou refutadas. De fato, os modelos 
simples sio mais uteis, quando suas provisoes n&o sio susten- 
tadas pclos dados reals - sempre que a razlo da discrcpincia 
puder ser logo dcscoberta. A confirmato das provisoes dc um 
modeio permits a sua consolidate*; sua rcflitat 0 acompa- 
nhada de uma explicate* posterior representa um progresso. 

10.2 A dinamica basica dos sistemas 
predador-presa e planta-herbfvoro: 
uma tendencia aos ciclos 

Foram descnvolvidas duas series principals dc modelos para 
tentar comprcender a dinimica predador-presa. Ambos scrio 
examinados ncste capftulo. O primeiro (Seto 10.2.1) csti 
bascado cm equates diferenciais (e, portanto, sc aplica mais 
facilmcnte is populates cuja reproduce & contfnua), mas se 
bascia bastante cm modelos grificos simples (Roscnxweig c 
MacArthur, 1963). O segundo (Segie* 10.2.3) utilka equa¬ 
tes cm diferen^as para representar intcrates hospcdciro-pa- 
rasitbidc com gcrates discretes. Apesar desta limitado taxo- 
nbmica, cstes modelos possucm a vantagem de terem sido ex- 
plorados matcmaticamcntc com rigor. (Obscrvamos anterior- 
mente que existem muitas esprfdes dc parasitbides importan- 
tes.) Embora sejant explicadas separadamente, as duas series 
dc modelos t£m, naturalmcntc, um objetivo comum (avan^ar 
nossa oompreensio sobre a dinimica predador-presa), e elas 
podem ser vistas como extremidades dc um cspectro dc abor- 
dagens matcmiticas que vai do discrcto ao contfnuo. 
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FIGURA 10.1 O&dlagfies corujuntas da abun- 
dancia de predado res e presas, (a) A lebre 
americana (Lepus americanus ) e o fince ca- 
nadense (Lynx canadensis), con forme deter- 
nrrinagoes baseadas no mimera de peles ob- 
tides pela Hudson Bay Company (segundo 
MacLulick, 1937). (b) Rotfferos fern ini nos par- 
tenogendticos (Bracionus calytiflofus) (pre- 
dadores,#) e a alga verde unicellular (Chlo- 
rella vulgaris) (press, Q), em culturas de la¬ 
ta oratorio (segundo Yoshrda ef a/. f 2003). (o) 

O paras ito ide {Venturis canescens) ( - j 

e sua mariposa hospedeira (Pfodia interpunc- 
tella ) (-) em culturas de laboratorio {se¬ 

gundo Bjornstad et a/., 2001). 


10.2.1 O modelo de Lotka-Volterra 

O modelo com cquag&o difcrencial mais simples i conhccido 
(como o modelo de competi$£o intcrespccffica) pelo no me 
dos sens criadores: Lotka-Ybi terra (Volterra, 1926; Lotka, 
1932). Este modelo constitui um ponto de partida muito litil. 
O modelo possui dois componentes: P 3 o niimero de indivi- 
duos presentes cm uma populagio de prcdadorcs (on consu- 
midores), c N t o niimero de indivfduos on biomassa cxistente 
cm uma populagao de presas ou cm uma populate vegetal. 

InicialmentCj admitimos que, na aus£ncia de consumi- 
dorcs, a populagSo de presas aumenta cxponencialmcntc (ver 
Scg&o 5.9): 


dador-presa. Os encontras aumcntarSo com o niimero de pre¬ 
dado res (P) e com o niimero de presas (N). No entanto^ o 
niimero exato de presas encontradas c real men tc consumidas 
dependerd da eficicia da busca c do ataque do predador: a, ds 
vezes tambdrn chamada de “taxa de ataqucT A taxa de consu¬ 
me da presa, assim, serd aPN c 3 de modo gcraf: 


dN! dt=rN-aPN 


( 10 . 2 ) 


a equagao de Lotka- 
Volterra para a presa 


Na aus£ncia de presas, admitc-se que o niimero de pre- 
dadores no modelo diminua cxponencialmcntc por inanigdo: 


dPi dt= -qP> 


(10.3) 


dN ! dt = rN (10.1) 

Pordm, os indivfduos-prcsa sdo climinados pel os prcdadorcs 
corn uma taxa que depende da frequ^ncla dos encontros pre- 


cm que q t a taxa de mortalidade dos prcdadorcs. Elc 6 con- 
traposto pela natalidade de prcdadorcs, cuja taxa sc sup6e que 
depende sd de dois aspectos: a taxa com que o alimento 6 
consumido, aPN } c a eficdcia do predador, /, para converter 
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seu alimento cm desccndcntcs do predador. For isso, a taxa dc 
natalidade do prcdador 6 faPN e, dc mo do gcral: 


a equagao de 
Lotka-Volte rra 
para o predador 


dPi fdt^faPN-qP (10.4) 


As Equates 10.2 c 10.4 constitucm o modcio dc Lotka-Vol terra. 

As propricdadcs deste modcio podem ser investigadas pda 
descoberta das isolinhas zero. Na Scgdo 8.4.1, as isolinhas zero 
foram dcscritas para os moddos de compctigdo dc duas espdcics. 
Aqui, cxistcm isolinhas zero separadas para prcdador c presa, sen- 
do que uma 6 representada cm tim grkfico da densidade da presa 
(cixo x) cm relagao k densidade do prcdador (eixo y). Cada uma 
represetita uma linha dc uniko das combitiagocs das dcnsidadcs 
do prcdador c da presa que Icvam a uma populate* inaltcrkvel de 
presas {dN idt = 0; isolinha zero da presa) oil a uma populagko 
inaltcrkvel do prcdador (dP ! di = 0- isolinha zero do prcdador). 
Uma vcz representada a isolinha zero para a presa, sabemos que as 
combinagfies a um lado dcsta conduzcm k dimiuuigSo da presa,, 
enquanto as combinagScs no outro lado conduzcm a um aumcn- 
to. Desse modo, c oomo veremos adiantc, sc representarmos no 
mesmo grafico as isolinhas zero para a presa e para o predador, 
podemos comegar a determinar o patirao da dinamica das popu¬ 
lates conjuntas do predador e da presa. 

No caso da presa (Equagdo 10.2), quando: 


dN! dt= 0, rN=aPN 


(10.5) 


ou: 


( 10 . 6 ) 

Assim, como r c a sko constantes, a 
isolinha zero da presa 6 uma linha para 
a qua! P 6 uma constants (Figura 
10.2a). Abaixo dcla, a abundlncia do predador d baixa e a da 
presa aumenta; acima dela, a abundlncia do prcdador 6 aka e 
a da presa diminui. 

Da mesma forma, para os predadorcs, quando: 
dPt dt = Q,f aPN=qP (10.7) 


P = r i a 


propniedades 
revel Eid as pel as 
isolinhas zero 


mas. Isto, entko, conduz a uma cscassez de alimento para os 
predadorcs c a um decrdscimo da abundkneia dos mesmos, o 
que provoca um abrandamento da pres sko dc predagko e um 
aumento da abundkneia dc presas, que leva a um aumento da 
abundlncia de predadorcs e assim succssivamentc (Figura 
I0.2d). Dcssc modo, as populagocs dc predadorcs c presas sko 
submetidas a “oscilagdes acopladas" cm abundkneia, que con- 
tin uam indefinidamente. 

O modcio de Lotka-Voltcrra 6 
adequado para mostrar a tend^ncia 
subjacentc nas intcragocs predador- 
presa, de forma a gcrar flutuagocs na 
populate da presa que sko seguidas 
por fiutuagdes da populate* do prc¬ 
dador. Entretanto, o comportamento 
detalhado do modcio nko devc ser 
muito consider ado, porque os ciclos que cle exibe sko “cstru- 
turalmcnte estkveis", mostrando “estabilidade neutra”, isto l?, 
as populates seguem precisamcnte os mesmos ciclos, indefi¬ 
nidamente, mas at£ que alguma influkneia externa as deslo- 
quem para novos valorcs, apds o que seguem indefinidamente 
novos ciclos (Figura 10.2c). Naturalmcnte, na prktica, os am- 
bientes mudam, e as populagocs seriam continuamentc “dcs- 
iocadas para novos valores”. Uma populate seguindo o mo¬ 
dcio de Lo tka-Voiterra, por isso, nko exibiria ciclos regularcs, 
mas sim flutuaria crraticamcntc, devido a perturb agocs rcpc- 
tidas. No mesmo instantc cm que iniciasse um ciclo, ela scria 
desviada para um novo ciclo. 

Para que uma populagko cxiba ciclos rcgularcs c rcco- 
nhedveis, tais ciclos, por sua vcz, devcm ser estkveis: quando 
uma influkneia externa muda o nfvel da populagko, deve ha¬ 
ver uma tendkneia a voltar ao ciclo original. Dc fato, como 
veremos posteriormente, os mod el os predador-presa (mais 
al&n das suposigocs fortemente limitantes do modelo de 
Lotka-Vol terra) sko capazcs de gcrar uma ampla gama de pa- 
dr6cs de abund&ncia: pontos dc cquilfbrio cstdvcl, ciclos mul- 
tigcracionais, ciclos de uma gcragSo. caos 3 etc. - uma gama 
repetida cm exames dc populates reais. O desafio 6 descobrir 
que luz os modelos podem langar sobre o comportamento de 
populag6es reais. 


tend§ncia 
subjacente na 

diraga 0 

oscilagoaa 
acopladas - qua, 
neste caso, sac 
estruturalmente 
inst^vais 


ou: 


10.2.2 Atraso na dependencia da densidade 


N=qlfa (10.8) 

Portatito, a isolinlia zero do prcdador 6 uma linha ao longo 
da qual N 6 constante (Figura 10.2b). Para a esquerda, a abun- 
d^ncia dc presas 6 baka c a dc predadorcs diminui; para a dircita, 
a abundkicia de presas 6 alta c a de prcdadoies aumenta. 

A jungSo das duas isolinhas (Figura 10.2c) mostra o com¬ 
portamento das populates conjuntas. A abund&ncia dc pre¬ 
dadorcs aumenta quando hd um grande mimero de presas, 
mas isso leva a um aumento da prcssdo dc predate sobre as 
presas e, dcssc modo, a uma rcdugdo da abunddneia das mes- 


O mccanismo bdsico que ecra as osci- 

r I, , ■ 7. r « respoatas num^nens 

lagoes acopiadas e uma sene de res- 

postas numgricas” com atrasos no tempo, ou seja, mudangas na 
abundincia dc uma espdeie cm resposta k abundkneia das ou- 
tras cspdcics. Primeiro se dd um atraso no tempo entre “mui- 
tas presas" c “muitos predadorcs" (que surge porque a resposta 
da abunddneia dos predadorcs k abunddneia aka dc presas n&o 
p&de ocorrcr instantancamente). Pode produzir-se entSo um 
outro atraso no tempo entre “muitos predadorcs” c “poucas 
presas”, e postcriormente entre L poucas presas” c “poucos pre¬ 
dadorcs", e assim por diante. Portanto, na prdtica, mesmo onde 
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FIGURA 10.2 0 modelc de Lotka-Volterra 
para a dinamica predador-presa, (a) IsoJi- 
nha zero da pres a, com a sua abundance 
( N) aumentando (seta da esquerda para a 
direita) quando a densidade do predador £ 
mais baixa (F baixa) e diminuindo quando 
as densfdades do predador sao mais aitas. 
(b) Isolinha zero do predador, com a abun¬ 
dance de predadores aumentando (setas 
apontando para cima) quando as denslda- 
des da presa aumentarn e diminuindo quan¬ 
do as densidades da presa sao mais bai- 
xas. (c) Quando as rsolinhas zero sao com* 
binadas, as setas tambem podem ser com¬ 
bi nadas, e estas setas con juntas progridem 
em circulos no sentido anti-hor^rio, Em ou- 
tras palavras, a populate conjunta se des- 
loca com o tempo desde urn a situagao com 
poucos predadores / poucas presas (parte 
inferior a esquerda, em [c]), para poucos pre- 
d ado res / muitas presas (parte inferior & di¬ 
reita), para muitos predadores / muitas pre¬ 
sas, para muitos predadores ! poucas pre¬ 
sas e de novo para poucos predadores / 
poucas presas. Observe, contudo, que a 
abundancia mais baixa da presa ("is 9 em 
ponto") aparece urn quarto de um cido an¬ 
tes da abundancia mais baixa do predador 
f&s 6 em ponto” - no sentido anti-horario). 
(d) Representa^ao numerica, em fungao do 
tempo, destescicfos acoplados da abundan- 
era do predador e da presa, os quais conti¬ 
nuant indefinidamente, Contudo, como mos- 
trado em (e), estes ciclos exibem uma esta- 
bilidade neutra; eies continuant indefinida¬ 
mente se nao forem perturbados, mas cada 
perturba-gao que leva a uma nova abundan¬ 
cia inicia uma nova sdrie de ciclos com es- 
tabilidade neutra, ao redor das mesmas 
mddias, mas com uma amplitude diferente. 


existam oseilagfics acopladas, a forma exata del as provavel- 
mente reflete os atrasos variados 3 c resist£ncias 3 das dife- 
rentes res post as numdricas. Ccrtamcntc 3 cm populates 
reais, as formas das aparentes oscilaqocs acopladas s&o va- 
riadas 3 e nem to das sim^tricas como aquclas gcradas pelo 
modclo dc Lotka-Volterra (ver Figura 10.1). 

Estas respostas sSo dependen¬ 
ts da densidade (ver Scqiao 5.2): clas 
atuam para reduzir o tamanho dc po¬ 
pulates relativamente grandes e 
peimitir o crcscimcnto dc popula¬ 
tes relativamente pequenas. Varley 
(1947) introduziu os termos “atraso 
na dependSncia da densidade" para descreve-las. A intensi- 
dadc de um efeito atrasado dependente da densidade estd 


rclacionado nlo ^ abundancia em cur so (que scria direta - 
mente dependente da dcnsidade) 3 mas ^ abundancia cm al- 
gum momento do passado. Comparada com a depcnd£n- 
cia direta da densidade, 6 relativamente diffcil demons trar 
o atraso na depcnd£ncia da densidade. Para entender estc 
aspecto, podem os examinar as oscilagSes acopladas produ- 
zidas por um modclo determinado de parasitdide-hospe- 
deiro, mostrado na Figura 10.3a (Hasscll 3 1985). Scmcn- 
trar cm detalhes do modclo, observe que as oscilagdcs est^o 
amor ted das: ao longo do tempo, clas sc tornam gradual- 
mente menoresj atd que seja alcanqado um cquilfbrio esta- 
vcl. A populaqSo de presas 3 sujcita a atraso na depend£ncia 
da densidade, apresenta um tamanlio rcgulado pelo preda¬ 
dor. Na Segio 5.6, demonstramos a depend£neia da densi- 
dade ao representar os valorcs k cm hmqao do logaritmo da 


6 relativamente 
diffcil demonstrar 
as tendencies 
reguladoras do 
atraso na 
dependence da 
densidade 
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FIGURA 10.3 Atraso na tfependenda da 
densidade. (a) Modelo de parasitbrde-hos¬ 
pedeiro segurdo durante 50 geragoes; ape- 
sar das oscilagoes, o parasitoide tom um 
eferto regulador sob re a populagao do hos- 
pedeiro. (b) Para o mesmo modelo, o valor 
k da mortal idade da geragao representado 
em fungao do logaritmo da densidade do 
hospedeiro; nao Se verifies uma relagao cia- 
ra da dependence da densidade. (c) Os 
pontos de (b) unidos em serie de geragao 
para geragao: eles descrevem um espiral no 
sentido anti-horario - uma caracteristics do 
atraso da dependencia da densidade (se- 
gundo Hassell, 1985). (d) O valor k da mor¬ 
tal idade da geragao re present ado em fun- 
gao do logaritmo da densidade do hospe¬ 
deiro duas geragoes antes; novamente e 
aparente uma clara relagao do atraso da 
dependencia da densidade. 


densidade, mas quando representamos os valorcs k da morta- 
lidadc indtndda. pclo predador, em fung&o do logaritmo da 
densidade da presa ncssa geragao (Figura 10.3b), nenhuma 
relag&o clara 6 aparente. For outro lado, quando os pontos sio 
unidos entre si, uma geragao atris da outra (Figura 10.3c), 
observa-sc que eles dcscrcvcm um espiral no sentido anti-ho- 
rdrio. Estc tragado cm espiral 6 caractcrfstico do atraso na de- 
pcnd^ncia da densidade. Neste caso, uma vet que as oscila- 
goes s&o amortecidas, os pontos percorrcm um trajeto para o 
interior da espiral cm dircg&o ao ponto de cquillbrio. Albm 
disso, quando representamos os valorcs k da mortalidade in- 
dimda pelo predador cm funglo do logaritmo da densidade 
da presa duasgerag&es antes (Figura 10.3d), o atraso na depen- 
d£ncia da densidade se manifesta claramcnte pcla relagao po- 
sitiva caractcrlstica da depend£ncia da densidade cm gcral. Na 
verdade, o fato de um atraso de duas geragoes dar uma melhor 
relagao de ajustc, cm relagao a atraso s mais curios ou mais 
longos, nos mostra que duas gcragScs 6 a nossa melhor csti- 
mativa do atraso ncstc caso. 

£ rclativamcntc ficil revelar os cfeitos reguladores da 
dependencia atrasada da densidade na populag&o-modelo como 
na Figura 10.3, pois el a n£o cstd submetida a flutuag5cs do 
ambiente natural, nio csti sujeita a ataques dependentes da 
densidade de qua!quer outro predador, is incxatid6cs dos 
erros de amostragem, e assim por diante. Ent reran t o, csta 
qualidadc de dados raramentc esti sempre disponfvcl quan¬ 
do se trata de populagoes naturais ou mesmo experimen¬ 
tal. No Capituio 14, retornaremos i qucst&o da revelagio 
e integragio dos cfeitos da dcpendSncia atrasada da densi¬ 
dade cm um cbmputo gcral sobre o que determina a abun¬ 


din da. Por ora, co ntudo, esta discuss So destaca a relagio en- 
tre £ rcgulagSo'' c L< cstabilidade” nas interagocs predador-presa. 
As populagdcs naturais de prcdadorcs c presas tendem a exibir 
Eutuagftes mcnos vioientas c men os rcgularcs do que aquelas 
gcradas por modelos mais simples. A maior parte do que resta 
dcstc capituio dcscrcvc a busca de cxplicagocs para esses pa- 
dr6cs c para as variagdes ua dinlmica dos padrdcs de caso a 
caso. Uma populagio que permancce aproximadamente cons- 
tante cm tamanho fornecc uma evidSncia da existcncia de for- 
gas tanto reguladoras quanto cstabili^adoras. A dependencia 
atrasada da densidade de uma interagio predador-presa “rc- 
gula”, no sentido que atua fortemente sobre as populagoes gran- 
dcs e apenas fracamentc sobre as populagoes pequenas. Toda- 
via, como ji vimos, dificilmcntc sc pode dher que, tipicamcn- 
te, da atuc para estabilizar qualqucr das populagoes. Portan- 
to, o que segue na coutinuagio destc capituio 6, cm grande 
parte, a busca das forgas cstabilkadoras que podcriam com¬ 
plement ar as forgas reguladoras (atrasadas) que inereniemcn- 
te ocorrem ua interagio predador-presa. 

10.2.3 O modelo de Nicholson-Bailey 

Retornando agora aos paras it bides, o modelo bdsico (Ni¬ 
cholson e Bailey, 1935) nio 6 tio realista, embora seja uma 
base raiodvcl como ponto de partida. Scja H t o mimero de 
hospedeiros eP ( o ndmero dc parasitdides na geragio t; r 6 
a taxa intrfnscca dc crcscimcnto natural do hospedeiro. Se 
H a 6 o mimero de hospedeiros atacados pclos parasitbides 
(na geragio r), admitindo que nio hi competigio intra- 
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espccffica entre os bospcdeiros (crescimento exponential - 
ver Se^io 4.7.1) c que cada liospedciro pode sustentar ape- 
nas um parasitbidc (o caso mais comum): 

(10.9) 

P t ,i = n„ ( io . io ) 

Em outran palavras, os bospcdeiros que ndo sdo atacados se 
reproduzem c os que slo atacados nao prodmem hospedeiros, 
mas sim parasitdidcs. 

Para derivar uma formula simples para H a> considenc-se 
E t co mo o ndmero dc cncontros hospedeiro-parasitbidc na 
geragao t. Sc A 6 a efici£ncia dc busca do parasitbidc, entao* 

E t = AH P t (10.11) 

e 

EjH t = AP t (10.12) 

Observe a scmclbanga com a fdrmula da Equaglo 10.2. 
Lembre, contudo, que cstamos tratando dc parasitdides c que, 
portanto, um unico hospcdciro pode scr atacado vlrias vacs, 
embora apenas um encoritro levc ao parasitismo com ehdto (isto 
<*, somente um parasitbidc se dcscnvolve). Os predadorcs, ao 
contririo, eliminariam sua presa c impediriam recncontros. 

Sc admitirmos que os cncontros 
(on ataques) ocorrcm mais on menos 
aleatoriamente, as proportions dos hos- 
pedeiros atacados zero, uma, duas on 
mais vezes s&o dadas pelos termos su- 
ccssivos dc uma “distribui^ao dc Poisson" apropriada (ver 
qualqucr livro-texto dc cstatfstica bdsica). A proporgio que 
nSo 6 atacada, scria dada por e Et/Ht i e, dcssc modo, a pro¬ 
per £&o que i atacada (uma ou mais vezes) 6 1 — O mi- 

mcro atacado i, cntSo: 


urn modelo 
baseado ern 
encontros 
aleatorios... 


H s = H t (1 - 


(10.13) 


Usando esta equagSo c a 10.12 para substituir nas Equates 
10.9 e 10.10, obtemos: 


\r-Al r i) 


H ttl = H f 




(10.14) 

(10.15) 


Estc o modelo bdsico dc Ni- 
... dando ongem a . , _ . f . 

osc ugQes cho Is on-Bailey de uma mtcragao 

acopladas ; nstaveis; bospcdciro-parasitdidc. Scu compor- 

tamento fai lcmbrar o do modelo de 

Lotka-Volterra, mas cste 6 ainda menos estavel. Existe a 

possibilidade de uma combina^o no equilfbrio das duas 

populates, mas mesmo a minima perturb a#io a partir dcste 

equilfbrio leva a oscilagoes acopladas divergentes. 


10.2.4 Ciclos de uma geragao 

As oscilagoes acopladas gcradas pelos modefos biisicos de 
Lotka-Volterra c Nicholson-Baiiey consistent cm ciclos multi- 
gcracionais, ou seja, existem vdrias gcragocs entre os picos (ou 
dcpressocs) sucessivos e tais oscilagocs situam-se no centre da 
maioria das tentativas para compreender a dinimica cfclica 
predador-presa. No entanto, outros modelos de sistemas hos- 
pcdeiro-parasitdidc (e bo spcdciro- patdgcno) s&o capa^cs de 
gcrar oscilagocs acopladas durante apenas uma geraglo de hos- 
pcdciros (Knell, 1998;. ver a Figura 10.1c, por exemplo). Por 
outro lado, tais “ciclos de gcragSo” podem tambdm ocorrcr cm 
uma populaglo por outras ra&6es que nio uma intera^Io pre- 
dador-presa - espccificamcnte como resuitado de competig&o 
entre classes de ida.de dentro dc uma populate (Knell, 1998). 

Os ciclos de gcragocs predador-presa sc produacm es- 
scncialmcnte quando o tempo de geragao do consumidor 6 
aproximadamentc a metadc do de scu bospedeiro — como fre- 
quentemente ocorrc. Qualqucr pcqueno pico na abundlncia 
do hospcdciro tendc a gcrar um pico adicional na abund^ncia 
do bospedeiro na geraglo posterior dcste. Por^m, qualqucr 
pico associado de abundancia do consumidor ocorrc ao final 
dc um perfodo com a metadc do tempo dc gerag&o do hospe- 
dciro, criando uma depress^o da abund&ncia do hospcdciro 
entre os picos g£meos. Esta depress ao do bospedeiro cria uma 
adicional depress^© dcste na gera^io seguinte, mas uma de- 
pressao do consumidor coincide com o prdximo pico do hos¬ 
pcdciro. As sim, os consumidorcs passam por altcrnincia de 
“banquetes” e “pemirias”, que acentuam os pequenos picos e 
deprcssSes originals da abundancia do bospedeiro, e, portan- 
to, ptomovem ciclos de uma gcrag&o (Figura 10.4). 


10.2.5 Ciclos predador-presa na natureza: 
existem? 


A tcnd£ncia inerentc que as interagocs predador-presa t£m de 
gcrar oscilagocs acopladas da abundancia criou uma expccta- 
tiva dc ocorr^ncia dc tais oscilagbcs cm populagocs reals. Con- 
tudo, existem muitos aspectos importantes da ecologia de pre- 
dadores e ptesas que n^o tto. si do considcrados nos modelos 
dcrivados atd agora. E, conformc serd mostrado nas sc^Scs sub- 
scqiientes, esses aspectos podem modificar bastantc nossas ex¬ 
pect at ivas. Certamcnte, ainda que uma populagdo cxiba osci- 
lagScs regulates, isto nio ncccssariamentc fornccc uma sus- 
tentagdo para os modelos de Lotka.-Volterra, de Nicbolson- 
Bailey ou qualqucr outro modelo simples. Na Segio 5.8, exa- 
minamos os ciclos gcrados por competi^o intra-espcdfica, e, 
cm capftulos subscqiicntcs, veremos diversas outras rotas para 
ciclos (ver tambdm Kendall et al. f 1999). Neste ponto, contu- 
do, d importante mcncionar que, mes¬ 
mo quando os prcdadorcs ou as pre- 
sas exibem ciclos rcgularcs dc abun- 
ddneia, nunca 6 fdcil demons trar que 
clcs sdo ciclos predador-presa. 


lebre e lince: nio 
sao sfmpfesinente 
o predador e a 
presa que 
aparentam ser 
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FIGURA 10.4 Representagao esquematica de como urn panasftdrde ou patdgeno pode gerar cidos acoplados na abundancia do hospedeiro e da 
si prdprio, que representam aproximadamente urn penodo da uma geragao da hospedeiro, Para isso, o parasitdide ou patdgeno precisa ter um 
pariodo de geragao de aproximadamente a metade do de sau hospadairo. Gualquer aumento na abundancia do hospedeiro (A) primeiramenta 
dara origam a um aumento da abundancia do parasitdide na geragao seguinte deste (B), bam como a um aumento na abundancia do hospedeiro 
na sua geragao seguinte (C). Todavia, o pico do parasitdide em B tambern originara uma dapressao coincidenta do hospedeiro, que provocara 
uma depressao do parasitdide em C, fortaiecendo o pico do hospedeiro naquele ponto. Este fortalecimento mutuo continuara atd que os ciclos 
perslstentes com duragao de uma geragao do hospedeiro, D, se tomem estabeiecidos (segundo Knell, 1998; de Godfray e Hassell, 1989). 


As oscilagSes regukrcs na abundincia. da lebre c do lince 
canadense mostradas na Figura 10.1a t£m sido considcradas 
para rcsumir os ciclos predador-presa. Recentcmcnte, contu- 
do, as evidSncias t£m indicado de forma progressiva que mes- 
mo este padr&o aparente mao 6 tao eonstantc como parceia. As 
manipulagocs realizadas no campo constitucm uma ferramenta 
podcrosa para sugerir quais as forgas que normalmente atuam: 
se cssas forgas forem rctiradas ou exageradas, o cido 6 elimina- 
do ou aumentado? Uma s^ric completa de experimentos coor- 
den ados rcalizados no campo indioou que a lcbrc ddica n^o 6 
simplesmcntc uma presa do lince (c de outros prcdadorcs na 
comunidadc), ncm simplesmcntc um predador dos seus re- 
cursos alimcntarcs vegetais: o ddo s 6 podc ser comprccndido 
se levarmos em considerate suas intcragdcs como uma presa 
f como um predador (Krebs etaL, 2001). Aldm disso, a andli- 
se estatistica moderna da sdic temporal de abundftneias tende 
a confirmar isto: a sdic da lcbrc manfom uma “estrutura' rcla- 
tivamente complcxa, sugcrindo a in£lu£ncia dos seus prcda¬ 
dorcs c do scu alimento, enquanto a stkie do lince tern uma 
estrutura mais simples, sugcrindo a influ^ncia apenas da sua 
presa (lcbrc) (Stcnscth etaLs 1997; ver tambdmScgiao 14.5.2). 
O que tem sido tlo freqticntcmcnte dcscrito como um cido 
predador-presa parccc com mais cxaticko tratar-sc de um pre¬ 
dador ligado a uma cspdcic que 6 predador e presa. 

Os ciclos de uma geragSo, apa- 
mariposas e dois rentemente acoplados, ligando uma 
inimigos naturals tnariposa hospcdclra (Plodia inter- 

punctella) e seu parasitdide ( Venturia 
canescens) foram mostrados na Figura 10.1c. Neste caso, os 
perigos de conduir prccipitadamcntc que cstes s^o cidos pre- 


dador-presa sSo salientados pdo fato de o hospedeiro tambdm 
cxibir ciclos com duragao da geragao, quando mantido sozi- 
nlio sem quaisquer inimigos naturals, c tambdrn quando man¬ 
tido com um outro inimigo, um granulovfrus (Figura 10.5). 
Contudo, usando mdtodos similares aos aplicados k sdric tem¬ 
poral lcbre-lince (Bjornstad et al. y 2001), fbi possfvel confir- 
mar que os cidos na Figura 10.lc slo realmentc oscilagocs 
acopladas. Os cidos s 6 do hospedeiro t£m no sen interior sim¬ 
plesmcntc a assinatnra de compctig&o intra-cspecffica, c o vi¬ 
rus parccc modular este padr&o, mas nao altera sua estrutura 
b£sica (ou seja, os padrocs na Figura 10.5 nd& s3b cidos pre¬ 
dador-presa). Entretanto, os ciclos do hospedeiro c do parasi¬ 
tdide na Figura 10. lc mantem a mesma e mais complcxa assi- 
natura que indica uma interact* predador-presa fortemente 
acoplada (ver tambdm ScgSo 12.7.1). 

Retornaremos & qucst&o de cidos ua Scglo 14.6, scndo 
parte de uma expioragio mais geral de como os fatorcs bidti- 
cos e abidticos, cm toda a sua gama, se rcuncm para determi- 
nar o nfvel c o padr&o de uma abundancia de populagSo. Na 
verdade, alguns desses cidos s;Io discutidos anteriormente. 

10.3 Efeitos do adensamento 

A partir das interagocs predador-presa model adas atd agora, 
talvez a omiss^o mais 6bvia tenha sido reconheccr que a abun- 
d^ncia de presas podc ser limitada por outras presas e a abun- 
dlincia de prcdadorcs por outros prcdadorcs. As presas slo pro- 
gressivamente afetadas pel a compctigSo intra-cspedfica, k 
medida que sua abundincia aumenta. Os prcdadorcs, igual- 
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FIG UR A 10.5 Gidos do hospedeiro com duragaio da gora^ao na ma- 
riposa Plodia int&fpuncmtia {a) aozinha (linha preta) a (b) com um 
granulovirus (linha marram). Estas din arnicas podem sar com para- 
das com as da Figura 10.1c. A despaito de uma semelhan^a superfi¬ 
cial em padroes, a an&lise indica qua aqueles am (a) sao gerados por 
competigao intra-espedfica; aqueles em (b) sao simplesmente ver- 
soas moduladas daquefes em (a) a, portanto, nao rapresantam ciclos 
predador-presa. Contudo, aqueles na Figura 10.1c sao cidos preda- 
dor-prasa (segundo Bjorn stad et at., 2001). 


interler&ncia mutua 


mentc, provavelmente sfio limitados cm densidades altas pck 
disponibilidade dc locals dc repouso on de refiigios, eomple- 
tamcnte desvinculada dc sua intcragSo com sen recurso mais 
bbvio, sues presas. 

De mancira mais geral, nos mo¬ 
del os discutidos atd aqui, assume-se 
que os predadores consomcm presas cm uma taxa que depen¬ 
ds apenas da abund&ncia destas (na Equate 10.2, por exempt 
a taxa de consume por predador 6 simplesmente aN). Na rca- 
lidade, a taxa dc consume muitas vezes depended tambr-m da 
abund&ncia dos prdprios predadores. Mais obviamente, a cs- 
cassez dc alimento - a abundincia de presa por predador - 
comumcntc resuitard cm uma rcdug&o na taxa dc consumo 
por individuo, & medida que a densidade de predadores au- 
menta. No entanto, mesmo quando o alimento nSo 6 limita- 
do, a taxa dc consumo podc scr reduzida por vdrios processes 
conJiccidos colctivamcntc como intcrfer^ncia mutua (Hassell., 
1978). Por cxcmplo, muitos consumidorcs cxibem um com- 
portamento intcradvo com outros membros dc sua popula¬ 
te levando mcnos tempo para sc alimentar e, portanto, abai- 
xando a taxa geral de alimentagao. Os beija-fiorcs, por exem- 
plo, de&ndem ativa e agressivamente as fontes ricas em nec¬ 
tar. Altcrnativamcntc, um aumento na densidade dc consu- 
midores pode lcvar a um aumento na taxa de emigrate on no 
roubo de alimento entre os consumidorcs (como cm muitas 
gaivotas) ou as prdprias presas podem responder a present dc 
consumidorcs c sc tornar mcnos disponivcis para a captura. 
Todos estes mccanismos originam um dccLnio da taxa de con¬ 


sumo por predador com o aumento da densidade dc predado- 
res. A Figura 10.6a, por exemplo, mostra uma reduglo expres- 
siva na taxa de consumo com a abund&ncia, mesmo cm densi¬ 
dade baixas do catanguejo Cardnus aestuarii forrageando o 
mcxilMo Muscuiista smhmma. Na Figura 10.6b, por outro 
lado, observa-sc que a taxa de abate cxibida pclos lobos {Cams 
lupus) * predando o alee americano (Mces akes ), em Isle Roy ale 
National Park, Michigan, EUA, foi a mais baixa com a maior 
quantidadc de lobos. 


10.3.1 Adensamento no modelo 
de Lotka-Volterra 


Os efeitos da compctigSo intra-espcdfica c de um declinio na 
taxa dc consumo dc um predador com a densidade dc preda¬ 
dores podem scr investigados atravds da modifica^io das isoli- 
nhas do modelo dc Lotka-Volterra. Os dctallics da incorpora¬ 
te da competito intra-espcdfica na isolinha zero da presa 
foram descritos por Begon etai, (1990), mas o rcsultado final 
(Figura 10.7a) podc scr compreendido sem referenda a esses 
dctalhcs. Em densidades baixas dc presas nao hi competi<pk> 
intra-espcdfica e a isolinha da presa 6 horizontal no modelo 
dc Lotka-Volterra. Tbdavia, k medida que a densidade aumenta, 
progressivamentc as densidades das presas abaixo da isolinha 
(aumento de presas) devcm scr colocadas acima da isolinha 
(diminuito de presas), por causa dos efeitos da compctito 
intra-espcdfica. Portanto, a isolinha 6 progressivamente di- 
minufda aft* que alcancc o eixo da presa na capacidade dc su- 
portc, K n . Isto signifies que a presa podc apenas cscassamentc 
sc mantcr, mesmo na aus£ncia de predadores. 

Como vimos, a isolinha do pre¬ 
dador no modelo dc Lotka-Volterra i 

isolnhas no modelo 

vertical. Isto por si so refiete a suposi- ce Lotka-Volterra 
to que a capacidade dc uma popula¬ 
te dc predadores para aumentar cm abund&ncia 6 determina- 
da pcla abund^ncia absoluta da presa, independent do mime- 
ro de predadores. Entrctanto, sc a intcrfcr£ncia mdtua entre os 
predadores aumentar, cntSo a taxa dc consumo individual dc- 
clinard com a abund&ncia de predadores, e presas adicionais 
serEio nccessdrias para mantcr uma populate de predadores de 
quatqucr tamanlio. A isolinha zero do predador ira afastar-sc pro¬ 
gressivamente da vertical (Figura 10.7b). Aldm disso, cm densi- 
dadcs elevadas, a compctito por outros recursos impord um li¬ 
mits superior a populate dc predadores (uma isolinha horizon¬ 
tal), independentemente do niimero de presas (Figura 10.7b). 

Uma modificato alternativa 6 

abandonar comnlctamente a suposi- 

. r . . r dependente da 

to dc que a taxa dc consumo depen- razao 

dc somente da disponibilidade abso- 

iuta de presas, c assumir, cm vez disso, uma prcdaqlo depen- 

dente da razSo (Arditi e Ginzburg, 1989), embora esta altcr- 

nativa tenha sido criticada (ver Abrams, 1997; Vucctich etal. t 

2002). Neste caso, a taxa dc consumo depende da razao de 

presas para predadores, c uma razSo espccffica precisa scr ul- 
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FIGURA 10.6 (a) Interferencia mutua entre 
caranguejos, Carartus aesfuariir, consumin' 
do mexilhoes, Musculista senhousia. ♦, 1 ca* 
ranguejo; ■» 2 caranguejos; A, 4 carangue* 
jos. Quanto maior a quantidade de carangue* 
jos, mais baixa 6 a sua taxa de con sumo per 
capita [segundo Mistri, £003). fb) Interferes 
da mutua entre lobes, Canis lupus, predan- 
do o aloe am erica no,, Aices aices. (c) Os 
mesmos dados, mas com a taxa de abate 
exibida pelos lobes repnesentada em fungao 
da razao alee americano:lobo. Acurva ajus- 
tada assume que a taxa de abate depende 
desta razao, mas tamb&m que os lobos po- 
dem se to mar ^saturados” em densrdades 
elevadas de alee americano (ver Segao 
10.4.2). Esta curva se ajusta melhor do que 
qualquer outra para a qual a taxa de abate 
depende da densidade de predado res [por 
exemplo, [b]) ou da densidade de presas. (|b k 
c] segundo Vucetich etah, £002), 


trapassada para que os prcdadorcs aumentem em abundin- 
cia: uma isolinha zero cm diagonal, passando pela origem 
(Figu ra 10.7c). A evid&icia da predagio dependente da ra¬ 
zio 6 ilustrada, por exemplo., pelo estudo dos lobos c aices 
amcricanos na Figura 10.6c. 

Os efeitos provivcis do adensamento cm cada uma 
das duas populates podem agora ser deduzidos pela corn- 
bin agio da isolinha de predador e pres a (Figura 10.7d). As 
oscilagdcs sio ainda aparentes na maior parte., mas estas 
nao cxibcm cstabilidade neutra. Em vez disso, clas sio amor- 
tecidas, de modo que convcrgem para um equillbrio csti- 
vel. As intcragftcs predador-presa, em que uma ou ambas as 
populag&cs sio substancialmcnte autolimitadas, portanto., 
t£m probabilidadc de exibir padr6es de abundincia relati- 
vamentc estiveis, isto d, cm que as flumagdes em abundin¬ 
cia sio rclativamcnte lcves. 

Mais particularmcntc* quando o 
predador d rclativamcnte ineficiente, 

cstsibiliza 3 l 

dinamica ou sc j a > quando sio necessirias mui- 

tas presas para man ter uma populagio 
de prcdadorcs (curva [ii] na Figura 10.7d), as osciiagocs sio 
amortecidas rapidamente, mas a abundincia de equillbrio de 
presas (N*) nio 6 menor do que o equillbrio na ausincia de 
predadores (K.). Ao contririo, quando os prcdadorcs sio mais 
eficicntes (curva [I]), 6 mais baixa e a densidade de cquill- 

brio de predadores, 6 mais alta - mas a intcragio 6 mcnos 
estivel (as oscilagdes sio mais persistentes). Alem disso, sc os 
prcdadorcs forem muito fortemente autolimitados, a abun¬ 
dincia podc absoiutamente nio oscilar (curva [iii]); mas P* 
tenderi a ser baixa, cn quanto 1ST tenderi a ser nio muito menor 


do que K N . Portanto, para intcragdcs em que hi adensamen¬ 
to, parccc haver um contrasts entre aquelas em que a densida- 
de de prcdadorcs 6 baixa, a abundincia de presas 6 pouco afe- 
tada e os padrocs de abundincia sio cstivcis, e aquelas cm que 
a densidade de prcdadorcs £ mais alta c a abundincia de presas 
6 rcduzida mais drasticamente, mas os padrocs de abundincia 
sio mcnos cstivcis. (A Figura 10.7d nio usa a predagio de¬ 
pendente da razio, mas uma isolinha do predador com uma 
inclinagio mais Ingrcme cm um modelo dependente da razio 
i predagio mais eficicntej podc ser cquiparada, para as finali- 
dadcs presentes, a uma isolinha que surge junto i origem na 
figura - isto i, a curva [i] em vez da curva [ii].) 

Conclus6cs csscncialmcntc scmclhantcs emergem das 
modi£icag6cs do modelo de Nicholson-Bailcy, que incor- 
pora os efeitos simples (loglsticos) do adensamento entre 
os hospcdciros ou a interferon cia miitua entre os prcdado¬ 
rcs (Hassell, 1978). 

Seria diflcil citar cxemplos de dados que proporcionam 
a influOncia cstabilizantc da auto-limitagio sobre a dinimica 
predador-presa, simplcsmcnte porque scria impossfvel corn- 
par ar as dinimicas dc populagocs com c sem tal auto-limita¬ 
gio. Por outro lado, populagSes de prcdadorcs c presas com 
dinimicas rclativamcnte cstivcis sio comuns, oomo o sio as 
fbrgas estabilizantes dc autolimitagio que discutimos aqui. Para 
tomar um exemplo mais especffico, cxistcm dois grupos de 
rocdorcs primariamente herb Ivor os com distribuigio ampla 
no Artico: os rocdorcs microtfneos (lcmingues c taros silves- 
tres) c os esquilos da terra. Os microtfneos sio cdlcbrcs por 
suas dramiticas flutuag6cs cfdicas cm abundincia (ver Capf- 
tulo 14), mas os esquilos da terra apresentam populagocs que 
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FIGURA 10,7 (a) Uma isolinha zero da presa sujeite ao adensamento. Em densidades mais baixas de presas, este d igual & isolinha do modelo 
de LotkaA/olterra, mas quando a densrdade afeanpa a capacidade de suporte (K N ), a populagao pode a pen as escassamente se rnanter, mesmo 
na ausencia complete de predadores. (b) Uma isolinha zero do predador sujeita ao adensamento (vertexto). (c) Uma isolinha zero do predador, 
quando existe uma razao presa:predador dependente da predapao. (d) Isolinha zero da presa combinada com as isofinhas zero do predador, 
com niveis crescentes de adensamento; (i), (li) e (iii). Pea abundancia de equilibrio de predadores e N* e a abundancia de equilibrio de 
presas. A combi nag ao (i) d a menos estaveii (oscilagoes mais persistentes) e tern o rmaximo de predadores e o irrinimo de presas: os predadores 
sao relatrvamente eficientes. Predadores menos eficientes, como em (ii), originam uma diminuiqao na abundancia de predadores, um aumento 
na abundancia de presas e oscilagoes menos persistentes. A forte auto-limitagao de predadores (iii) pode eliminar completamente as oscsla- 
qoeSj mas P d baixa e AT fica prbxima a K N . 


pemianecem notavelmcntc cons tames ano apds ano, especial- 
mentc cm campina aberta e tundra. De ntaneira aignificativa, 
nesaea locals, oa esquilos da terra parcccm ser forremente auto- 


limitados pci a disponibilidade de aiimento, por hdbitats adc- 
quadoa para fa^cr suas tocas e pelo acu prdprio comportamen- 
to cspadal (Karela e Boonatra, 2000). 
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quao importante e 
a interfer&ncia 
miitua na pr^tica? 


Em um tom de cautck, entre- 
tanto, Umbanhowar c colab ora do res 
(2003) 3 por cxemplo* n^o consegui- 
ram encontrar evid&ncia de interfe¬ 
ron da miitua cm estndo de campo do parasitdidc Tachi- 
mmyia si mi Us atacando sen hospedciro, a mariposa Orgyia 
vetusta. A forga da interferon cia miitua podc muitas vezes 
ter si do exagerada, ao forqar pre dado res a forragear cm am- 
bientes artificial, sob dcnsidadcs mnito mais altas do que 
as experimentadas na natures. Esta advcrtOncia 6 impor¬ 
tant^ pois uma forga ccolbgiea potentc cm modclos on no 
laboratdrio, pode, entretanto, muitas vezes ser trivial, na 
prdtica, cm populates naturais. Contudo, lid poncas dd- 
vidas de que a autolimitag&o cm suas variadas formas fre- 
qiicntcmentc desempenha um papd-chavc na formulaqlio 
da dinimica predador-presa. 


10.4 Respostas funcionais 

Tcndo examinado anteriormente a rclaglo entre a taxa de con- 
sumo de um predador c a abunddnria do prdprio predador, 
retorn amos agora ao efeito da abundinda da pres a sobre csta 
taxa dc consumoj a chamada resposta funcional (Solomon, 
1949). A seguir* descrcvcrcmos os tr£s tipos principais de 
resposta funcional (Hoiling, 1959)* antes dc considcrar como 
podem modiflcar a din&mica predador-presa. 


10.4.1 Resposta funcional do tipo 1 

Scndo a mais b^sica, a resposta funcional do tipo 1 d aquela 
assumida pelas cquaqdes dc Lotka-Volterra: a taxa dc consu- 
mo crescc lincarmentc com a densidadc de presas (indicada 
pela constante, a ,, na Equagio 10.2). Um excmplo esta ilustra- 
do na Figura 10.8 . A taxa com que Daphnia magna eonsumia 
cdulas dc levcdura crcscia lincarmentc quando a densidade de 



FIGURA 10.8 Resposta funcional do tipo 1 de Daphnia magna , em 
diferentes concentrates- da levedura Saccharomyces c&revissae (se¬ 
gue do Rigler, 1961). 


cdlulas variava. Isto acontccia porque as ctflulas dc lcvcdura 
cram extrafdas por D. magna dc um volume constante de igua 
que paisava atravds dc um aparelho de filtragcm c a quantida- 
dc extraida, por issoj aumentava lincarmentc com a concern 
traglo de alimcnto. Acima dc 10 5 cdlulas mL' 1 , no entanto, 
D. magna nao era capaz de dcglutir to do o alimcnto que fil- 
trava. Portanto, da ingcria o alimcnto a uma taxa mdxima 
(platd), independcntcmcntc da sua conccntragio. 


10.4.2 Resposta funcional do tipo 2 

A resposta funcional observada com mais ffeqiidncia 6 a do 
“tipo 2”, cm que a taxa dc consume aumenta com a densidadc 
da presa, mas desacdcra gtadualmcnte atd alcangar um platd, 
no qual a taxa de consnmo pcrmanccc constante, indepen- 
dente da densidade da presa. (De maneira realista, mesmo uma 
resposta do tipo 1 deve apresentar um platd, como no exem¬ 
pli) anterior. A distingSo cstd entre a desaceleragao dc uma 
resposta do tipo 2 c a lincaridadc da resposta do tipo 1.) A 
Figura 10.9 mostra respostas do tipo 2 para um carnfvoro, um 
herbivoro c um parasitdidc. 


(a) (b) 




(c) 



Numero de hospecteinos disponfaeis por m 2 


FIGURA 10.9 Respostas funcionais do tipo 2. (a) N inf as da mosca ishnura elegans no decimo instar comendo Daphnia com tamanhos aproxi- 
madamente constantes [segundo Thompson, 1975), (b) Bisao {Bison bison ) consumindo a ciper&cea Carex atherodes apresentada cm uma 
gama de densidades de blomassa desta especie vegetal (segundo Bergman ef a/., 2000). (c) O parasitdide Microplitss cfocaipes atacando o 
verme da gem a do tabaco {Heiiothis virescens ) (segundo Tillman, 1996). 
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a resposta do tipo A resposta do tipo 2 pode scr 

explicada pck observagSo quc ntn pre- 
manipulag&o dador tcm dc dedicar um ccrto tempo 

dc man ipul agio para cada presa que 
elc consome (isto 4 t perscguiglo* dominagao e consumo do 
item da presa* e depois prcparag&o para a busca seguinte). A 
medida que a densidade de presas aumenta* a dcscobcrta dclas 
torna-se progressivantente fdcil. A manipulate dc um item da 
presa, contudo* sempre tcm a mesma duragao* c a manipula- 
glo total* portanto* toma uma proper to crcscente do tempo 
do predador - at<$ que* cm densidade altas dc presas* o preda- 
dor efetivamente gasta todo o seu tempo na manipulate) dc¬ 
las. A taxa de consumo* portanto* avanga c atinge um mdximo 
(plat6)* dctcrminado pelo mimero mdximo dc tempos dc ma¬ 
nipulate* quc podem scr ajustados ao tempo total disponfvel. 

Podemos dcrivar uma rclato entre P e (mimero de itens 
da presa ingcridos por um predador durante um perfodo de 
tempo dc busca* T) e N t a densidade dos itens da presa (He¬ 
lling, 1959). P e aumenta com o tempo disponfvel dc busca* 
aumenta com a densidade dc presas c aumenta com a eftcicia 
de busca ou a taxa dc ataque do predador* a. Assim* 

equagao de 

Holling da P e = aT/T (10.16) 

resposta do tipo 2 

Contudo* o tempo disponfvel para a busca send inferior ao 
tempo total* T* devido ao tempo dedicado a manipulate ^ P rc ' 
sa. Portanto* se T h 6 o tempo de manipulate de cada item da 
presa* cntSo 6 o tempo total gasto cm manipular as presas* c: 

T=T-T h P e (10.17) 

Substituindo cste valor na Equate 10.16* obtemos: 


P r = a(T-T^)N 


(10.18) 


ou* rcarran 


jando: 


P f = a NT / 1 + aTjV 


(10.19) 


Observe quc a equate dcscrcvc a quantidade ingerida du¬ 
rante um perfodo de tempo dctcrminado* T c que se admitc que 
a densidade de presas* N y pcrmancce constantc durante todo o 
perfodo. Nos experimentos* esta ultima condigao pode is vezes 
scr garantida rccolocando as presas que sio oomidas. Porem* sio 
ncecssdrios modclos mais sofisdeados* se a densidade dc presas 6 
esgotada pelo predador. Tais modclos sio descritos por Hassell 
(1978)* quc* a partir dc um conjunto dc dados* tamb^m discute 
mdtodos para estimar taxas dc ataque c tempos dc manipulate. 
(Trcxler c colaboradorcs* 1988* discutem o problcma gcral do 
ajuste das curvas dc respostas funcionais aos conjumos de dados.) 

Scria errado* entretanto* imagi- 
nar quc a cxist£ncia dc um tempo de 
manipulate ^ a explicate linica ou 
complcta para todas as respostas fun¬ 
cionais do tipo 2. Por cxcmplo* se as presas rcprcsentam um bc- 


outras rotas para 
uma resposta do 
tipo 2 


neffeio varidvcl* entSo cm altas dcnsidadcs 6 possfvei quc a dicta 
tenda a uma rcdugSo tio mimero de itens altamente proveitosos 
(Krebs et at. t 1983)* ou 6 possfvei que o predador se tome conftt- 
so e mcnos cficiente. 


10.4.3 Resposta funcional do tipo 3 


A Figura 10.1 Oa-c ilustra respostas funcionais do tipo 3. Quan- 
do as densidades de presas slo altas* estas respostas sio seme- 
Uiantcs k do tipo 2 e as explicates para os dois tipos siao as 
mesmas. No entanto* quan do as densidades dc presas sHo bai- 
xas* a resposta do tipo 3 tcm uma fase de aceleragao durante a 
qua! um crescimcnto da densidade leva, a um aumento mais 
do que linear na taxa dc consumo. No total* portanto* a res¬ 
posta do tipo 3 6 cm “forma dc S” ou “sigmdidc”. 

Uma mancira importante em 

, . r _ , permutacao 

quc uma resposta. do tipo 3 pode scr 

gcrada 6 atravifs da permutag^o por parte do predador (ver 

Segiao 9.5.2). As scmclhangas entre as Figuras 9.15 e 10.10 

S &0 bem evidentes. A diferenga entre cl as 6 quc as discussocs 

sobre a permutag&o enfocam a densidade de um tipo dc presa 

em rclagio is densidades de presas alternativas* enquanto as 

respostas funcionais se baseiam apenas na densidade absoluta 

dc um linico tipo de presa. Contudo* na pritica* as densida- 

dcs absolutas e relativas provavelmcnte cstlo estreitamente cor- 

rclacionadas c* portanto* 6 provivel quc a pcrmutagSo condu- 

za com ftcqti£ncia a uma resposta funcional do tipo 3. 

De modo gcral* uma resposta fun- 
cional do tipo 3 surgira sempre que um 
crescimcnto na densidade dc alimento 
ievc a um incremcnto na cficicia dc bus- 
ca. do consumidor* a, ou a um decrdsci- 

mo no sen tempo de manipulagio* uma vcz quc cstes dois 
fatorcs determinam a taxa dc consumo (EquagSo 10.19). Dcsse 
modo* os pcquenos mamfferos na Figura 10.10a parcccm desen- 
volvcr uma imagem de busca dos casulos do vespao* i medida 
que eles sc to mam mais abundantes (aumentando a eficicia). A 
mosca azul da came {Callipbom vamitaria) (Figura 10.10b) cm- 
prega uma proporg&o crcscente do seu tempo na busca da “pre¬ 
sa”, i medida quc a densidade dc presas aumenta (Figura 10. lOd), 
aumentando tambem a eftcicia. For outro lado* a vespa AphdT 
nus thomsoni (Figura 10.10c) exibc uma redugao do tempo me¬ 
dio dc manipulagSo* i medida que aumenta a densidade dc sua 
presa* o afldeo do plitano (Figura 10.10c). Em cada caso* o resul- 
tado e uma resposta funcional do tipo 3. 


variances na 
eficicia da busca 
ou no tempo de 
manfpuiagao 


14.4.4 ConseqUencias das respostas funcionais 
e do efeito Allee para a din arnica das 
populates 

Os diferentes tipos dc resposta funcional excrcem cfeitos dis- 
tintos sobre a dinamica das populagdes. Uma resposta do tipo 
3 significa uma taxa de predag^o baixa em dcnsidadcs baixas 
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FIGURA 10.10 Respostas funcionais do tfpo 
3 (sigmoide), (a) Os musaranhos [Sorex a 
Blarina) e o rato veadeiro [Peromyscus) res* 
pondendo a mutavers densidades de campo 
de casuios do vespao do pinheiro europeu, 
Neodip non sertsfer, em Ontario, Canada (se* 
gundo Hoi ling, 1959). (t>) Mosca azul da car* 
ne (Caiispbora vomitoria) alimentando-se de 
gotfculas de agucar (segundo Murdie e Has- 
sell, 1973), (c) Vespa [Aphelinus tbomsoni) 
atacando affdeosde pliitano {Drepanosipbum 
piatanoidis): observe o aumento dependen- 
te da densidade da taxa de mortalidade de 
presas em densidades baixas de presas (- - 
-) dando origem a fase acelerante da cu rva 
de resposta (-) (segundo Collins etal., 1981). 
(d) Base da resposta em (b) a efic£cia na 
busca de C. vomitoria aumenta com a densi- 
dade da “press" (gotfeula de agucar) (segun¬ 
do Murdie e Hassell, 1973). (e) Base da 
resposta em (c): o tempo de manipulagao em 
A. thomsoni decresce com a densidade de 
afideos (segundo Collins et al., 1981). 


as respostas do 
tipo 3 estabilizam, 
mas podem ser 
insignificantes na 
pr^fica 

da presa* portanto, crcscctd vcrticalmente cm densidades bai¬ 
xas de presas (Figura. 10.1 la). Isto pode proporcionar cstabili- 
dade considered (Figura ID.IIa, enrva [i]) 3 mas para isso o 
predador tcria de ser akamentc eficaz em densidades baixas de 
presas (capaz de sc man ter facilmentc), o qne contradiz a ideia 
de uma resposta do tipo 3 (ignorando presas cm densidades 
baixas). Portanto* 6 mais provivcl qne seja vdlida a curva (ii) da 
Figura 10.11a* e a influenem cstabilizante da resposta do tipo 
3 na prdtica pode ser de ponca importincia. 

Por outro iado } se um predador tern uma resposta do 
tipo 3 a um tipo particular de pres a porque permuta scus ata- 
ques entre diversos tipos de presas* entao a dinimica da popu¬ 
late do predador scria independente da abundincia de qual- 
quer tipo particular de presa* c* portanto* a posit o vertical da 


sua isolinha zero seria a mesma para to das as densidades de 
presas. Confer me mostra a Figura 10. lib* isto pode poten- 
dalmcnte fazer com que os prcdadores regulcm a populate 
das presas at^ um nfvel de abund&ncia baixo e cstdvcl. 

Um cxcmplo evidente disto 6 pro- 
pordonado pclos cstudos sobre os ddos 
de ratos silvestres na Europa (Hanski et 
d. y 1991 j vcrtambdnSeto 14.6.4). Na 
Lapdnia finlandcsa subdrtica cxistem d- 
clos rcgularcs de 4 ou 5 anos* com uma razao de densidades ma¬ 
xima: minima de ratos silvestres gcralmentc superior a 100. No 
sul da Sued a, os pcquenos roedores nSo mostram cidos multia- 
nuais rcgularcs. Todavia* entre os extremes* indo do none ao sul 
da Fenosdlndia* hi um gradientc de dccr&cimo da regularidade* 
da amplitude e da dura to do cido. Segundo Hanski c colab or a* 
dores, este gradiente esti corrclacionado com um gradientc de 
densidades crescentes de prcdadores generalises (raposas vcrmc- 
Ihas* texugos* gatos domdsticos* busardos* corujas castanhas e 
corvos)* que rcalizam permutas entre presas alternatives* k medi- 


de presas. Em termos de isolinlias* isto 
signiflca que ptesas cm densidades bai¬ 
xas podem virtualmentc aumentar cm 
abundlncia* independente da densida- 
dc do predador* e que a isolinha zero 


pe muriate, 
estabilizagao e os 
ratos silvestres da 
Fenosc&ndia 
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(a) 



(b) 




Tempo 


c 

T3 

SZ 

z: 

-LI 


Tempo 


FIGURA 1 0.11 (a) A iso!inha zero da presa 
e aquela apropriada quando a taxa de con* 
sumo d particularmente baixa para densida* 
des baixas das presas, devrdo a urna respos* 
ta funcional do tipo 3, a urn a resposta de 
agregagao (eurfl refugio partial)* a urn re* 
fugso real, ou por causa de uma reserva de 
material vegetal nao-palatkvel, Com urn pre* 
dador relativamente ineficiente, a isoiinha 
zero do pre dador (ii) £ apropriada e o resul- 
tado £ similar ao da Figura 107. Contudo, 
um predador relativamente efidente seri 
ainda capaz de se manter quando as densi- 
dades das presas sao baixas. A isoiinha zero 
do predador (i), portanto, sera apropriada, 
levando a um padrao est&vel de abundan¬ 
ce em que a densidade da presa d bem in* 
terror a capacidade de suporte e a densida¬ 
de do predador d relativamente alta. (b) 
Quando uma resposta funcional do tipo 3 
surge porque o predador exibe comporta* 
mento de permutagao, a abundancia do pre- 
dado r pode ser independente da densidade 
de qualquer tipo particular de presa (figura 
principal) e a isoiinha zero do predador por* 
tan to, pode ser horizontal (nao varia com a 
densidade da presa), Isto pode levar a um 
padrao estavel de abundancia (insergao k 
direita)* com uma densidade da presa bem 
inferior a capacidade de suporte. 


da que as dcnsidadcs relatives dcstas sc alteram, e de aves preda* 
doras espedaiistas (cspcdalmente outras esp&ies de corujas c fal* 
coes europeus) que, tendo uma atividade ampk, fazem permutas 
enttc ircas altemativas. Em ambos os casos, a dinimica. dos pre- 
dadores scria cfctivamcntc indepcndcute da abundinda dos ra¬ 
tes silvestres, adidonando cstabilidadc ao si stem a, oonformc ilus- 
trado na Figura 10.1 lb. De fato, Hansld c colaborad ores foram 
capazes de avangar na construgko de um modclo simples de pre- 
sas (ratos silvestres) que interagem com predadorcs espcdalistas 
(mustclfdcos: arminlios c doninhas) e generalistas (que rcaliza- 
vam permutas). Sua argumcntagko gctal foi sustentada: imedida. 
que o numero de predadorcs generalistas aumentava, as oscilagocs 
na abundancia de ratos silvestres e mustclfdcos (que podiam ser 
ou Mo a base do ddo dos ratos silvestres) diminufam em durag&o 
e amplitude. As dcnsidadcs sufidentemente grandcs de generalise 
tas que realizavam permutas estabilizavam oompletamentc o ddo. 

Retornando ks respostas do tipo 2, sc o predador apresenta 
uma resposta que alcanga. sen plat6 e dcnsidadcs de presas rclati- 
vamentc barns (bem abaixo de K a isoiinha zero da presa exibe 


a forma de domo (hump). Isto oeorre 
porque cxiste uma gama de dcnsidadcs 
intermedikrias de presas cm que os pre¬ 
dado res sc tornam menos cficientes em 
uma densidade crcsccntc del as, mas os 
cfdtos da compctigio entre as mesmas 
Mo sio intensos. A forma de domo tambem surge sc as presas 
estiverem sujcitas a um “efeito Alice”, em que clas possucm uma 
taxa de reerutamento dcspropordonalmcnte baixa quando sua 
pnSpria densidade 6 baixa, talvcz porque seja diffcil enoontrar os 
parceiros para o acasalamcnto on porque um “mimero critioo” 
deva ser ultrapassado antes que um rccurso possa ser convcnicn- 
temente explorado, isto 4 cm dcnsidadcs populacionais baixas 
cxiste uma dcpcnddicia inversa da densidade (Courchamp eirai. t 
1999). Se a isoiinha do predador intcrccptar k dircita da curva cm 
forma de domo, a dinimica populadonal da interagio scri pou- 
co afetada. Porem, se a isoiinha intcrccptar k esquerda da curva, o 
resultado serk de oscilagoes persistentes e nko de oscilagGcs con- 
vergentes, ou seja, a interagio scri ^jcstabilizada. (Figura 10.12). 


as respostas do tipo 
2 e o efeito Allee 
desestabilizam - 
mas nao 

necessariamente na 
pratica 
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Coutudo, para quc uma. resposta do tipo 2 tcnha cste 
efeito, os predado res tcriam quc softer redugocs dristicas na 
sua taxa de consumo cm dctisidadcs de pres as muito abaixo 
daquelas cm quc as prbprias pres as sofrem bastantc com a com- 
petigiao. Is to 6 improvdvel. Os cfeitos potencialmente desesta- 
biliitadorcs de respostas do tipo 2, portanto, podem tambem 
scr de pouca importincia prdtica. 

O papel desestabilhador do efoito Alec aparememente n£o 
temsidoconfirmado paraqualquer interag&o predado r-presa 'na¬ 
tural”. Por outro lado, quando nos mesmos somos os prcdadorcs 
(explorando popukgoes dc peixes, por cxcmplo), muitas vezes 
temos a capaddade (isto £, a tccnologia) de manter a preda^o 
efctiva cm dcnsidadcs baixas dc presas. Sc a populag&o de presas 
tambem cxibir um efeito Alice, a combinagSo dlsso com a preda- 
giio persistente pode, igualmentc, conduzir rapidamente uma 
populag&o ^ cxting&o (Stephens e Sutherland, 1999) {ver a Segao 
15.3.5). Isto significa que a nossa isolinha pode interceptar a da 
presa bem i esquerda da sua curva cm corcova. 


10.5 Heterogeneidade, agregagao 
e variagao espacial 

At^ agora neste capitulo, foram ignoradas as hetcrogcneidadcs 
ambientais e as respostas varidveis de prcdadorcs e presas a tais 
hcEcrogcneidadcs - no capftulo anterior, vimos quc todas clas sdo 
comuns. NSo podemos continual a ignori-las. 


10.5.1 Respostas de agrega$ao a densidade 
de presas 


os predado res se 
ag regam em 
manchas com 
densidade alia de 
presas? 


Dcvido is consequ£ndas potendais para 
a dinamica dc populates, os ccdlogos 
t£m mostrado um intcrcssc especial cm 
preferred as por manchas, sendo que 
cstas variam na densidade dc alimento 


ou dc itens de presas que cont£m (ver Scgio 9.6). Em um deter- 


minado mo men to, pareccu e acneditava-se muito quc: (i) os pre- 
da dores geralmentc investiam a maior parte do tempo cm man- 
chas quc contmham dcnsidadcs altas dc presas {porque essas cram 
as manchas mais vantajosas); (ii) por isso, esperava-se encontrar 
mais prcdadorcs cm tais manchas; c (iii) as presas cm tais man- 
chas cram, portanto, mais vulnerdvcis i prcdagSo, enquanto aque- 
las em manchas com densidade baixa cram rclativamente prote- 
gidas c tinham mais probabilidade dc sobreviver. Ccrtamente, 
cxistem exemplos para sustentar as primeiras duas destas proposi- 
goes (ver Figura 9.20a-d), demonstrando uma “resposta dc agrega- 
g3o” pclos prcdadorcs, a qual 6 diretamente dependente da densi- 
dadc {prcdadorcs gastando mais tempo cm manchas com densi- 
dadcs altas dc presas, de tal modo que as dcnsidadcs de presas c 
prcdadorcs sHo corrclacionadas positivamentc). Entrctanto, cste 
ncm sempre 4 o caso. Aldm disso, contrariamcntc a tcrccira pro- 
posigio, as rcvisGcs das intcragocs dc hospedeiros c parasifoides 
(por exemplo, Piacalac Hassell, 1991) t£m mostrado quc presas (hos- 
pcdciros) em manchas com densidade alta nio sao necessaria- 
mente mais vulncdveis ao ataque (dcpcnd£ncia direta da densi¬ 
dade) : o parasitismo porccnmal pode tambem scr inversamente 
dependente da densidade ou dependente da densidade entre man¬ 
chas (ver Figura 9.20c). Na verdadc, as revisdes sugar cm que so- 
mente ccrca dc 50% dos cstudos examinados mostram cvidencia 
de depend£ncia da densidade e cm apenas aproximadamente 50% 
desEes a dcpcndcncia da densidade 6 direta. Contudo, a despeito 
dcsta variag&o cm padrio, pcrmanece vetdadciro que o risco de 
prcdagSo frequentemente varia bastante entre manchas e, por¬ 
tanto, entre presas individual. 

Muitos hcrbfvoros tambem osten- 
tam uma marcada tcndcncia i agrega- 
g£o c muitas plantas cxibem uma nftida 
variagio no risco de scrcm atacadas. O 
afideo da couvc {Bmnccryne brassicae) 
forma agregados em dois nfveis {Way c Cammell, 1970). As nin- 
fas formam rapidamente grupos quando isoladas sobre a superff- 
cic de uma linica folha e as popukgoes sobre uma linica planta 
tendem a sc restringir a determinadas folhas. Quando os affdeos 
atacam apenas uma folha de um individuo de couvc com quatro 


as plantas podem 
ser protegidas 
pelas respostas 
de agregagao dos 
herbfvoros 



FIGURA 10.12 Os efeitos possfveisde uma 
jsolinha da presa em forma de "domo", como 
resultado de uma resposta funcronal do tipo 
2 ou de um efeito Allee. (i) Se o predador for 
altamente efioiente, com sua isolinha inter- 
ceptando ^ esquerda da curva em forma de 
do mo, a curva pode ser desestabifizadora e 
levar as oscilagoes persistentes de um cido 
limite (insergao superior a direita). (ii) Toda- 
via, se o predador for menos eficiente, in- 
terceptando adireitada curva, estatem efei¬ 
to pequeno sobre a dinamica: as oscilagoes 
convergem (insergao inferior a direita). 
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folhas (como o fazem naturalmente) } as outras trcs folhas sobre- 
vivcm* mas sc os afldcos atacam cm igual numcro as quatro fo¬ 
lhas* todas das s^o dcstruidas (Way e Cammcll* 1970). O com- 
portamento cm agregato dos hcrbfvoros ofcrccc protcqSo k planta 
toda Porbm* como tais hctcrogcncidadcs podcm influenciar a 
din&mica das internees dc prcdadorcs c presas? 


dcria scr dcscrita por um modelo cstatfstico especial* o bino¬ 
mial negative. Neste caso {ao contrdrio da ScgHo 10.2.3), a 
proporto dc hospedciros nao cncontrados 6 dada por: 




i + ^ 


-i 


( 10 . 20 ) 


10.S.2 Heterogeneldade no modelo grafico 


rofugios, refugios 
parciais e 
isolirihas verticals 


Nos iniciamos pda incorporate nas iso- 
linlias do modelo dc Lotka-Vokerra dc 
alguns tipos relativamentc simples de hc- 
tcrogcncidade. Suponha que cm um refugio cxista uma parte da 
populate dc pres as: por cxemplo, caraceis da costa amontoados 
cm fendas dc rochcdos fngremes, longc do ataque dc aves* on 
plantas qnc mantfcm uma reserva subtcrranca dc material isenta 
da ato dc herbivores. Em tais casos, a isolinha zero da presa 
elevam-se vertiealmente para dcnsidadcs baixas dc presas {nova- 
mente* ver a Figura 10.11), pois presas cm dcnsidadcs baixas, 
escondidas cm sen refugjo, podcm aumentar a sua abundincia 
independents da densidade dc prcdadorcs. 

A situagSo cm que os prcdadorcs tendem simples men te 
a ignorar as presas cm fragmentos de densidade baixa* como 
vimos cm algumas respostas dc agregato {ver Set a 9.6), as- 
scmelha-se i de presas cm refugio, no sentido de que os preda- 
dores n&o as atacam {cm vcz de nSo poderem). Por is so* pode- 
sc dker que as presas t£m um “refugio partial” e, ncssc perfo- 
do, pode scr esperado que a isolinha del as clevc-se quasc verti- 
calmcnte quando as suas abund&ncias s^o baixas. 

Vimos antcriormentc, na discusslio sobte as respostas fun- 
donah do tipo 3, que as isolinhas tem a tcnd£ntia de estabilkar 
as interaqScs. As andlises antcriores dos sistemas dc Lotka-Volterra 
c N1 cholson-Bailey {c as c elites antcriores dcstc livro) concorda- 
ram com esta conciusao: que as hctcrogcncidadcs cspaciais* c as 
respostas dc prcdadorcs c presas cm relate a das* estabilizam a 
dinamica predador-presa, muitas vezes para dcnsidadcs baixas dc 
presas (Beddington etai., 1978). Entretanto, conforme veremos 
a seguir* os dcscnvolvimcntos subsequences tem mostrado que os 
efeitos da licterogencidadc sSo mais complexos do que sc supu- 
nha: os efeitos da hctcrogcncidade variam com o tipo dc preda- 
dor, com o tipo dc hetcrogeneidade, c assim por diante 


10.5.3 A heterogeneidade no modelo de 
Nicholson-Bailey 


encontros binomials 
negatives... 


A maior parte dos avanqos no esclarc- 
cimcnto desses efeitos refere-se aos sis¬ 
temas compostos dc hospedciros c pa- 
rasitbidcs. Um bom ponto dc partida 6 o modelo concebido 
por May (1978), cm que o autor ignorou dctalhcs exatos e 
demon strou simplcsmcnte que a dis tribute de cncontros de 
hospedciros e parasitbides nSo ocorria ao acaso, mas sim era 
agregada. Em particular, elc assumiu que esta distribuito po¬ 


em que k 6 uma medida do grau de agregato; agregag&o mi- 
xima para k = 0, mas uma distribuito ao acaso {recuperato 
do modelo dc Nicholson-Bailey) para k = 8. Se isto for incor- 
porado ao modelo de Nicholson-Bailey (Equates 10.14 e 
10.15), obtemos cnt&o: 




AP 

k 


-i-* 


( 10 . 21 ) 


r+1 


-4hf 


-* 


{ 10 . 22 ) 


O oomportamento de uma versao 
, , , i j . i ■ ... que estabilizam 

deste modelo* que tambem inclui uma 

taxa de crescimento do hospcdciro dc- 

pendente da densidade* 6 aprescntado na Figura 10.13* onde fica 

evidente que a incorporate* dc nivcis expressivos dc agregato 

(k= 1) aumenta a cstabilidade do sistema. fi particularmentc im- 

portante a existencia dc sistemas estfveis com valores baixos dc 

H* / Ki isto a agregat^ parccc capaz dc gcrar abundincias 

csnivels do hospcdciro, bem abaixo da sua capacidade de suportc 

normal. Isto coincide com a conclusao obtida da Figura 10.11. 


10.5.4 Agrega$ao de risco e dependence 
espacial da densidade 


Como aparccc esta cstabilidade a par- 


pse udo-inte rfe rSneia 


tir da agregato? A resposta baseia-sc 
no que sc tem denominado “pscudo-interferfincia” (Free et al. t 
1977). Com a intcrfer^ncia miitua* k medida que aumenta a 
sna densidade* os prcdadorcs empregam progressivamente mais 
tempo na intcrato com outros indivfduos, de modo que sua 
taxa de ataqne diminui. Com a pseudo-interferSneia, a taxa dc 
ataque tambem dcclina com o aumento da densidade dc para- 
sitdides, mas como resultado de uma fra to cresccntc de cn¬ 
contros dcspcrdigados com hospedciros qnc jd tenham sido 
atacados. O ponto crucial 6 que esta “agregato de risco” entre 
os ho spedciro s ten dc a increment ar a quantidade dc pseudo- 
interfer£ncia. Com dcnsidadcs baixas dc parasitdides, prova- 
vclmcnte um parasitbide ndo tem sua taxa dc ataque reduzida 
como oonscqu£nda da agregato. Pordm* com dcnsidadcs mais 
altas, parasitbidcs cm agregagbes (onde estd a maioria deles) 
progressivamente farSo frente a manchas nas qnais os hospe¬ 
dciros (na maioria ou to dos) ji sc cncontram parasitados. Em 
conseqil£ncia, ^ medida qnc a densidade dc parasitbides 
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FIGURA 10,13 O modelo de agregagao hos* 
pedeiro'parasitorde de May (1978), que in* 
corpora a auto-limitagao do hospedeiro, es* 
clarece que a agregagao pode refer gar a es¬ 
tabilidade e originar estabilidade em valo* 
res baixos de q - H* f K. Na &rea escura 
cheia, ha uma aproximagao exponential ao 
equilfbrio; na area com hachura, ha uma 
aproximagao oscilatdria ao equilibrio; fora 
destas areas, existe instabilrdade (as osd- 
lagoes divergent ou se mantenn). As quatro 
figuras correspondem a quatro valores de 
k, o expoente da distribuigao binomial ne* 
gativa do modelo: (a) k - 8: sem agregagao, 
menos estabilidade; (b) k - 2; (c) k - 1 r a 
maior agregagao (aegundo Hassell, 1978), 


aumenta., sua taxa dc unique efctiva (c, portanto, sua taxa de 
uatalidadc subscqiientc) dcclina com rapidez - um efeito dire- 
tamente dependente da densidade. Isto provoca um amortcci* 
memo das oscilagocs naturals tanto da dcnsidadc do parasitdi- 
dc como do scu impacto sobre a mortalidadc do hospedeiro. 

Em resumo, a agreeagdo dc ris- 
a agregagao de . . r ^ 1 4 . 

r sen intensifica as co estabihza as interagoes hospcdeiro- 

dependencias paras itdide mediante a intensifkagdo 

das depcndSncias dirctas (ndo cm atra- 
da densidade , r ^ 

so) com relagao a dcnsidadc que ja 

existe (Taylor, 1993). Portanto, o podcr cstabilizador dcstc 

fcn&mcno espacial, a agregagio de risco, ndo surge de uma 

dcpendSncia cspaciat da dcnsidadc, mas dc sua tradugdo cm 

uma dcpend£ncia temporal direta da dcnsidadc. 

Mas como a agregagao dc risco sc rclaciona k agregagdo dos 
parasiticides? E as res post as dc agregagao e a agregagao de risco 
nccessariamente Icvam a um aumento da estabilidade? Podcmos 
responder cstas perguntas examinando a Figura 10.14, Icmbran* 
do da Segdo 9.6, cm que os predadores agregados nao passam 
nccessariamente a maior parte do tempo forrageando em frag* 
memos com dcnsidadc alta dc hospcdciros (dcpcnd£ncia espadaJ 
da dcnsidadc): o tempo dc forrageio podc tatnbem estar corrcla* 
cionado negativamente com a densidade do hospedeiro (depen- 
d£ncia inversa da densidade) ou scr independents dcsta. Co- 
mecemos com a Figura 10.14a. A distribuigdo de parasitdides 
sobre manchas dc hospcdciros segue uma relagdo dependente 
da densidade pcrfcitamcntc lineal Todavia, como a razdo 


hospedeiro: parasitdidc 6 a mesma cm cada mancha dc hospedeh 
ros, o risco provavclmentc 6 igualmentc o mesmo em cada uma 
destas manchas. Assim, a dcpcnd£ncia espacial positiva da densi¬ 
dade ndo conduit nccessariamente a agregagao dc risco c ndo re- 
forga forgosamente a estabilidade. Por outro lado, quando a rela-* 
gdo dc depcnd£ncia da dcnsidadc 6 direta e sc intensifka (Figura 
10.14b), paicce que se produz um risco dc agregagdo, o que po- 
deria refbrgar a estabilidade (Hassell c May, 1973); mas sc isto 
acontecc assim ou nao assim depende da resposta funcional do 
parasitdide (Ives, 1992a). A maioria das andlises assume que a 
estabilidade 6 reforgada com uma resposta do tipo 1. Pordm, com 
uma resposta do tipo 2, mais reaJista, os aumentos iniciais dc 
agregagao, dependentes da dcnsidadc a partir dc um valor zero de 
agregagao, diminuem a agregagao dc risco c sdo dcsestabilizado' 
res. Somente os nfveis elevados dc agregagao dependentes da dem 

sidade sdo estabilizadorcs. 

i i . r■ .■"** | in respostds cit* 

Alcm disso, hca claro na Figura agregagao e 

10.14c e d que podc produzir-sc uma agregagao de risco 

considcrdvel agregagao dc risco quan- 

do hd uma depend£ncia espacial inversa da densidade ou quan- 
do nao hd depend£ncia espacial de qualquer tipo com relagdo 
d densidade - e estes efeitos ndo scriam contrapostos por uma 
resposta funcional do tipo 2. Fortanto, uma resposta parcial 
ds duas perguntas colocadas anteriormente scria que as res- 
postas dc agregagdo de depend£ncia espacial da densidade pro- 
vavelmentc ndo Icvem a uma agregagdo de risco e, por isso, 
ndo contribuam para reforgar a estabilidade. 
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(a) 



(c) 



Densidade de hospedeiros 
em uma mancha 



Densidade de hospedeiros 
em uma mancha 


FIGURA 10.14 Respostas de agregagao dos 
parasrtoides e agregagao de risco. (a) Os 
parasitbides se agregam em manchas com 
uma alta densidade de hospedeiros, mas a 
razao paras itoideihospedeiro e a mesma em 
todas as manchas (uma relagao Jin ear per* 
feita) e, porlanto, o risco para os hospedei- 
ros e aparentemente o mesmo em todas as 
manchas. (b) Neste caso, a agregagao dos 
parasitoides nas manchas com den si da* 
de elevada de hospedeiros se a-celera com 
a densidade crescent© destes, de modo 
que os hospedeiros em manchas com den* 
sidade elevada aparentemente correm urn 
risco maior de serem para si tad os; existe 
agregagao de risco, (c) Com uma depen* 
dencia perfeitamente inversa da densida* 
de (isto d, a agregagao de parasitdrdes nas 
manchas com uma densidade baixa de 
hospedeiros), os hospedeiros nas man¬ 
chas com densidade baixa aparentemen¬ 
te se acham sujeitos a um risco muito 
maior de serem parasitados: novamente 
existe agregagao de risco. (d) Inclusive 
sem uma resposta de agregagao (depen* 
dencia da densidade) os hospedeiros apa* 
rentemente estao expostos a um risco maior 
de serem parasitados (estao sujeitos a uma 
razao maior parasitbideihospedeiro) em algu- 
mas manchas do que em outros: neste caso, 
rgualmente, existe agregagao de risco. 


Naturalmente, na prdtica, com con juntos dc dados reals 
(como os da Figura 9.20), a agregagao dc risco frcqucntcmcn- 
tc surgird de uma combinagio dc res pastas de dependenda 
espaciaJ da densidade (dircta ou inversa) c de respostas inde- 
pendentes da densidade (Chcsson c Murdoch, 1986- Pacala e 
Hassell, 1991). Pacala, Hassell e co-autores chamaram as pri- 
meiras de componentc “dependentc da densidade do hospe- 
dciro” {HDD, host density dependent) c as tiltimas dc compo- 
nente “independente da densidade do hospedeiro” (HDI, host 
density independent ), e dcscrcveram m^todos que permitem, a 
partir de conjuntos de dados rcais como os da Figura 9.20, a 
divis&o da agregagiao dc risco em scus dois comport entes. Em 
uma andiise intcrcssantc de 65 conjuntos de dados, represen- 
tando 26 combinagocs diferentes de hospcdciro-parasitdide 
{Pacala e Hassell, 1991), mostraram ter agregagiao de risco su- 
ficicnte para estabilizar suas intcragdcs. Pordm, em 14 destes 
18 casos, a maior contribuig&o fbi a variagdo do componentc 
HDI, com a qual £ica cnfraquccida qualqucr suposta ligagiao 
entre a depend£ncia cspacial da densidade c a cstabilidade. 

10.5.5 Heterogeneidade em alguns modelos 
contfnuos no tempo 

Temos dado atengao aos parasitoides c aos hospedeiros c, assim 
procedendo, cm nossas analiscs, temos mantido ccrtas caractcris- 
ticas estruturais que agora deveriam ser reconsidctadas. Concrc- 
tamentc, temos admitido que os parasitdidcs se distribucm 
sobre as manchas dc hospedeiros no comego dc uma gcragdo (ou 


de qualqucr intcrvalo de tempo entre t e t + 1), e que entiao so- 
frem as conseqii£ncias dcsta distribuigSo an* o infeio da prbxima 
gerag&o. Contudo, suponhamos que nos dcslocamos no tempo 
conttnuo - que e apropriado para ntuitos parasitoides, bem como 
para ntuitos outros predadores. Neste caso, deverfamos assumir 
que a agregagao tamb^m ocorrc sobre uma base contfnua. Os 
predadores cm uma mancha csgotada ou mesmo em processo dc 
csgotamento deveriam abandond-la e rcdistributr-sc {ver Segao 
9.6.2). Toda a base da pscudo-interfcrcncia c, portanto, a estabi- 
lidade (a saber, os ataques intitcis do predador cm manclias com 
densidade alta de predadores) tendc a desaparecer. 

Murdoch c Stewart-Oaten (1989) 
i t redisiribuigao 

adotaram, talvez, o extreme oposto ao 

que temos considerado, construindo um predadores e uwsns 

modelo oontfnuo no tempo em que as 

presas se deslocavam instantaneamentc para os fragmentos, subs- 
tituindo as presas que haviam sido consumidas. Os predadores sc 
deslocavam instantaneamentc para as manchas, a £tm dc manter 
um padrao consistentc de co-variagSo predador-presa no espago. 
O efeito dcstc modelo, que representa um modelo de Lotka-Vol- 
terra dc cstabilidade neutra, oontrasta fbrtemente oom os que 
vimos antcriormcnte. Em primeiro lugar, a agregagao do preda- 
dor independente da densidade local da presa nao tern efeito ncm 
sobre a cstabilidade nem sobre a densidade da presa. Contudo, a 
agregagao do predador diretamentc dependente da densidade lo¬ 
cal da presa tent um efeito que cstd cm fung&o da intensidade 
dcsta dependenda - embora sempre diminua a densidade da pre- 
sa (porque a efiedda do predador aumenta). Sc csta dependenda 
da densidade for fraca {tal como Murdoch c Stewart-Oaten argu- 
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meritam que gcralmcntc ocorrc na prdtica), a cstabilickde dimi¬ 
ll ui. A estabilidade sd aumcnta sc a depcnd£ncia for mais forte do 
que sc observa tipicamente na natures 

Outras formukgfScs contfnuas no tempo menos ‘ extre- 
mas” (Ives, 1992b), ou aquelas que combinam geragSes dis- 
cretas com redistribuigao dentro das gcragScs (Rohani et al. s 
1994), produxem rcsnltados intermedidries entre o “extremo 
de Nichols on-Bailcy” c o “extrema de Murdoch-Stcwart-Oa- 
ten”. Contudo, parccc certo que, no pass ado, uma prcocupa- 
gSo com model os que nSo incorporavam o movimento dentro 
de uma gcrag&o levou a uma sobre-avatiagio do significado da 
agregaglo nos fragmentos com densidade alta de hospedeiros 
para a estabilixag&o das intcragdes hospcdciro-parasitd ide. 


10.5.6 A perspectiva da metapopulagao 

As abordagens de tipo continue e discrete no tempo diferem 
daramente, mas compartilham uma perspectiva comum ao 
considcrar que as intcragoes predador-presa ocorrcm dentro 
de uma linica populate, embora se tratc de populates com 
variabilidadc interna .Uma altcrnadva 6 a perspectiva de uma 
“metapopulagilo” (ver Segiao 6.9), na quaJ as mandias ambicn- 
tais sustentam subpopulagdes que possuem suas prdprias di- 
nimicas internas, mas que sc ligam a outras subpopulagdes 
por meio de dcslocamentos entre os fragmentos. 

Muitos cstudos tem investigado moddos de metapopuJa- 
giio de predador-presa, gcralmcntc com dinamicas instdveis den- 
tro das manchas. As dificuldadcs matemdticas frequentemente 
tem limitado a andlisc dos modclos de duas manchas, nas quais, 
sc as manchas s&o iguais e a dispersSo 6 uniforme, a estabilidade 
nlo 6 afetada: a fragmentagSo c a dispersSo nao cxercem um efei- 
to em si mesmas (Murdodi etal^ 1992; Holt e Hassell, 1993). 

Contudo, as diferengas entre as manchas, por si mes- 
mas, tendem a cstabilixar a interagSo (Ives, 1992b; Murdoch 
et aL, 1992; Holt e Hassell, 1993). A rax£o 6 que qualquer 


diferenga nos valorcs dos par&mctros as difemngas entre 
entre as manchas leva a uma assincro- as manchas se 
nia nas flutuagdes nas manchas. Por- 

1 Ha nqQinnmnia 

tanto, uma populag&o no pico do scu 

ciclo inevitavclmentc tende a pcrder por dispcrslo mais do 
que a g^nhar, e uma populag&o na depressSo tende a ganliar 
mais do que a pcrder, c assim sueessivamente. Por eonscqu£n- 
cia, a disperslio e a assincronia juntas origin am uma depen- 
ddicia temporal da densidade cm taxas Ifquidas de migragSo, 
contribuindo para a estabilidade. 

A situagiio fica muito mais complexa com a inciusiio do 
comportamcnto de agrcgag£o, uma vex que as prdprias taxas 
de dispcrs&o se tornam uma fungio muito mais complexa das 
dcnsidadcs tanto do predador quanto da pres a. A agrcgag&o 
parccc cxcrccr dois efeitos opostos (Murdoch etal ., 1992). Ela 
tende a aumentar a assincronia entre as Eutuagocs da abun- 
d^ncia do predador (accntuando a estabilidade), mas a reduxir 
a assincronia entre as flutuagocs da presa (reduxindo a estabili- 
dadc). O balango entre cstas forgas parccc ser scnsfvcl k intern 
sidadc da agrcgag&o, mas talvcx mais scnsfvcl ainda is suposi- 
g6es incorporadas aos modclos (Godfray e Pacala, 1992; Ives, 
1992b; Murdoch et al.s 1992). A agreg^g&o pode cstabilixar ou 
dcsestabilixar, e, ao contrdrio das andiises antcriores, ela ndo exer- 
cc um efcito claro sobre a densidade da presa, pois seus podcres 
cstabilixadorcs nao estdo vinculados k cficicncia do predador. 

O tratamento de uma intcragdo 

predador-ptesa cspadaltnctitc heteio- ^p™aflxp!icto 
g£nca como um probiema de dinami- e visual 
ca de mctapopulagocs foi levado a um 
cstdgio mais avangado por Comins e colaboradorcs (1992). 
Elcs construfram modclos em computador de um ambiente 
consistindo cm um mosaico de quadrados, que de fato podc- 
riam ser visualixados como tais (Figura 10.15). Em cada gera- 
g3^o, ocorreram dois processes cm scqii£ncia. Em primeiro lu- 
gar, uma fragSo de prcdadorcs e uma frag^o p A , de presas sc 
dispersavam de cada quadrado para os oito quadrados vixinhos. 



FIGURA 10.15 Mapas instantaneos da densidade de populates em simulagoes do modelo de dispersao de Comins e colaboradores (1992) 
com uma dinamica local segundo o modelo de Nicholson-Bailey Os diferentes nfveis de sombreado representam densidades distintas de 
hospedeiros e parasitoides, Os quadrados pretos representam fragmentos vazios; as sombras escuras tornando-se mais p^lidas representam 
manchas com densidades crescentes de hospedeiros; as sombras ciaras atd brancas representam manchas com hospedeiros e densidades 
crescentes de parasitoides. (a) Espirais; p w = p p = 0,69; (b) eaos espaciah p, = 0,2, p p - 0,89; (c): um ''entreiagamento cristalino n ; p w = 0,05; 
p p = 1 (segundo Comins et a(^ 1992). 
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Ao mcsmo tempo, os predadorcs e as presas dos oito quadra¬ 
dos vizinhos sc dispersavam para o primeiro quadrado. Assim, 
por cxemplo, a dinimica da dcnsidade da presa, 2V1 , , no qua¬ 
drado i c na geragao t+ 1, foi dada por: 





(10.23) 


ou: 




(10.24) 


cm quc N i t 6 a dcnsidade m^dia doa oito quadrados vi- 
zinhos r na geragao t. A segunda fasc entlo conaiatia cm uma 
geragao da dinimica-padrao dc predador-presa, seguindo aa 
equagocs dc Nicholson-Bailey ou uma versao discreta no tem¬ 
po daa equagocs dc Lotka-Voltcrra (May, 1973). As simula- 
g6es comcgaram com populagoes atcatdrias do predador c da 
prcaa cm uma linica mancha, com todas as outras manchas 
vaiias. 

Sabemoa quc dentro dos quadrados individuals, sc clca 
existissem dc maneira isolada, a dinlmica scria instdvcl. Po- 
r&n, dentro da fragmentagilo dc quadrados como um todo, 
podem acr gcradoa rapidamente padrdca catdvcis ou, pelo mc- 
nos, altamcntc persistentes (Figura 10.15). A mensagem gcral 
6 similar k dos resultados quc jk vimos: quc a cstabiiidadc podc 
acr gcrada por disperse cm metapopulagSes nas quais as dife- 
rentes manchas flutuam dc mode assfnerono. Neste caso, ob¬ 
serve especial men tc quc uma mancha experimenta um ganho 
liquido dc migrantes quando sua dcnsidade 6 mais baixa do 
quc a m^dia das oito manchas com as quais sc conecta (Equa- 
glo 10.24), mas experimenta uma perda Ifquida quando aua 
dcnsidade 6 maia aha - um tipo dc depend£ncia da dcnsidade. 
Observe, igualmentc, quc a asaincronia ae origin a no presente 
caso porque a populagao sc expan diu dc uma unica mancha 
inicial (todas as manchaa slo inicialmcntc iguaia) e que sc man- 
tc?m porque a disperse sc acha limitada a manchas vizinhas 
(cm vez dc scr uma forga podcroaa capa 2 dc homogcncizar 
todas as manchas). 


pad roes espaciais 
emerge ntes 


Alrfm disso, os aapectos cxpiici- 
tamente espaciais dcstc modclo, lite- 
ralmcnte, ttm adicionado uma outra 
dimen slo aos resultados. Dependendo das fragocs dc disper¬ 
se c da taxa reprodutiva do hospedeiro, podem scr gcradaa 
muitas cstruturas espaciais compfetamcnte diferentes (embora 
clas tendam a sc confundir umas com outras) (Figura I0.l5a-c). 
Pode ocorrcr “caos cspacial”, cm quc sc produz um con junto 
complex© dc frentes dc on da quc intcragcm, cada uma daa 
quais persiste a 6 brevemente. Corn valo res doa par&metros algo 
diferentes, e cspccialmcnte quando o predador c a presa slo 
muito mdveis, os padrocs slo mais eatruturados do que cadti- 
cos, com “ondas espirais” girando cm torno dc pontos focais 
quaae imdvcis. Portanto, o mo dclo ass inala dc modo muito 
grifico quc a persist£ncia cm nfvcl dc toda uma populate 
ne envoi ve ncccssariamentc nem a uniformidade atravds 
da populate nem a cstabiiidadc nas partes individual a del a. 


Dentro dc uma faixa catrcita dc valorcs para os parlmctros, 
com predadorcs altamcntc mdveis e presas reladvamcntc sc- 
dentirias, podc inclusive ocorrcr “cntrelagamentos cristalinos” 
cstiticoa, enfatizando quc internamente podem scr gcrados 
padrdes dentro dc uma populagao, mcsmo cm um ambiente 
intrinsccamcnte homog£nco. 

Existc alguma mensagem gcral quc possa scr cxtrafda a 
partir dcstc corpo dc tcoria? Certamente, nlo podemos dizer 
quc “a agrcgaglo cxcrcc um efeito x sobre as interagocs preda- 
dor-presa”. Podemos dizer, no entanto, que a agregage pode 
ter uma variedade de efeitos, e saber qual deles seja provavel- 
mente apliclvel requer um conhccimcnto dctalhado da biolo- 
gia do predador e da presa conformc a interagio cm questao. 
Em particular, temos visto quc os efeitos da agregage depen- 
dem da resposta funcional do predador, da capacidade dc auto- 
regulagao do hospcdciro e assim por diantc - caractcrfsticai 
quc examinamos scparadamentc. Conformc salientamos no 
inicio dcstc capftulo, para comprecnder os processes compic- 
xos, 6 neccssdrio isolar conccitualmcntc oa diferentes compo- 
nentes. Todavia, cm ul tima inatincia, 6 precise tambt^m re- 
comb inar tais componcntcs. 


10.5.7 Agrega 9 ao, heterogeoeidade e variagao 
espacial na pratica 

O quc sc podc dizer entao sobre o papei da variaglo cspacial 
na pritica? Oa efeitos cstabiliiadorcs da hctcrogcncidadc fo- 
ram demonstradoa admiravclmcntc por Huffakcr (1958;. Hu- 
ffakcr etdl. t 1963), cstudando um aistema cm que um dcaro 
predador ae alimcntava dc um dcaro herblvoro, quc ae alimcn- 
tava de kranjas cspalhadas entre bolaa de borracha cm uma 
bandeja. Na aua£ncia do sen predador, a prcaa manteve uma 
po pul agio flutuantc, mas pcrsistcnte (Figura 10.16a); mas, 
quando o predador foi adicionado durante os cstlgios iniciais 
do creacimcnto populacional da presa, cle rapidamente au- 
mentou scu prdprio tamanlio populacional, consumiu todas 
as suas presas c, depois, tornou-se auto-extinto (Figura 10.16b). 
No entanto, a intcraglo foi altcrada quando Ffuffakcr tornou 
scu microcoamo mais ‘cm moaaico” (criando, efetivamente 
uma metapopulaglo, embora o termo Mo tenha sido ainda 
proposto naquela dpoca). Elc afastou as laranjas entre si c iso- 
lou parcialmcntc umaa das outras, pcia disposiglo dc um ar- 
ranjo complcxo de barreiraa de vaaclina na bandeja, as quais 
os Icaros nao podcriam cruzar. Elc facilitou a dispersao das 
presas pcla inscrglo de muitos bastocs verticals, dc ondc elas 
poderiam ae arremessar por meio dc fios de seda condtmdos 
por corrcntcs de ar. Por isso, a disperslo entre as manchas foi 
muito mais ficii para aa presas do que para oa predadorcs. Em 
uma mancha ocupada por arnbos, oa predadorcs consumiram 
todas as presas e depois foram extintos ou sc dispersaram 
(com uma taxa dc succsso baixa) para uma nova mancha. 
Em manchas ocupadas apenas por presas, houve um cresci- 
mento rdpido e ininterrupto, acompanhado por uma dis¬ 
perse bem-sueedida para novas manchas. Em uma mancha 
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oaipida. somcntc por predadores, gcralmcntc ocorrcu a mortc 
dos prcdadorcs antes que seu aJimento tivesse chegado. Em 
cada mancha, portanto, prcdadorcs c presas forarn, por fim, 
condenados k cxtinqlao. Pofom, globalmentc, cm qualqucr 
momento havia um mosaico de manchas nlo-ocupadas, 
manchas contendo presas c prcdadorcs rumando para a ex- 
titled c manchas sauddveis, com presas; esse mosaico foi 
capa£ de man ter populates persistentes de prcdadorcs c 
presas (Figura 10.16c). 


ofeitos de 
metapopLilafoes 
em Icaros. 
besouros e dliados 


Subs cqiientcmente, outros auto- 
res demonstratam igualmcute o podcr 
da estrutura de uma mctapopulaglo 
cm promover a pcrsisfoncia de popu¬ 
lates acopladas de prcdadorcs e pre¬ 
sas , quando suas dinimicas slo instiveis cm subpopulagoes 
individuals. A Figura 10.17a, por exempio, cxibe csta situaglo 
para um parasitdide atacando seu besouro hospedeiro. A Figura 
10.17b mostra resultados similares para presas e prcdadorcs 
dliados (protistas), ondc, cm apoio do papel da estrutura de 
uma mctapopulaglo, foi possivei demonstrar assincronia na 
dinimica de subpopulaqOes individuals e frequences extinqdes 
e recolonizagocs de presas locals (Holyoak e Lawler, 1996). 

A Figura 10.18 ilustra um estu- 
do que apdia a idda do poder estabiii- 
£ador de um refiigio fisico. TaJ estudo 
baseia-se uo mesmo sistema hospedeiro-parasitdide de Plodia- 
Venttma mostrado na Figura 10.1c. Neste caso, os hospcdci- 


um refugio para 
uma mariposa 


ros que vivcm na parte mala profunda do seu meio alimentf- 
cio estaa fora do alcance dos paras it6 ides que ten tarn ovoposi- 
tar nelcs. Na aus£ncia dcste refugio, cm um meio alimentfcio 
pouco profundo, csta interagio hospedciro-parasitdidc 6 inca- 
pai de persistir (Figura 10.18c), ainda que o hospedeiro sosd- 
nho rapidamente persista (Figura 10.18d). Entretanto, na pre- 
senga de um refugio, cm um meio alimentfcio mais profundo, 
o hospedeiro e o parasitdidc aparentcmcnte podem persistir 
juntos indefinidamente (Figura 10.18a). 

Nlo obstante, de fato as dis- 
tin0« entre tipos dife rentes de he- 
tcrogeneidadc espaeial podem n^o u m refugio? 
ser tfo bem definidas em sis tern as 
reals como o sSo cm mo del os matcmdticos. Ellner c cola¬ 
bor ado res (2001), por exempio, examinaram um sistema 
de dcaros prcdadorcs (Phytoseiuluspemmilis) se alimentan- 
do de dcaros herbfvoros (Tetranuchus urdcae) i que se all- 
mentavam do feijociro (Phaseolus lunatus). Baseado em plan- 
tas individuals e em um “continente” dnico de 90 pi ant as 
(Figura 10.19a), o sistema nao persistiu a longo pra^o (Fi¬ 
gura 10.19c). No entanto, quando foi estabclccido um de- 
lincamcnto de oito ilhas de 10 piantas, conectadas por pontes 
que limitaram o poder de dispcrslo dos dcaros (Figura 10.19b), 
a persist£ncia aparentcmcnte foi ilimitada (Figura 10.19d, e). 
Scria flcil chegar k concluslo predpitada de que a cstabilidadc 
aumentou atravds da estrutura de metapopulagao de oito ilhas. 
Pofom, Ellner c colaboradores, quando examinaram modclos 


(a) m 




* Typhlodromus o Eotetranycfius 



FIGURA 10,1 G Esconde-esconde: rnteragoes 
predador-presa entre o acaro Eotetranycftus 
sexmacufatus e seu predado r, o acaro Typhfo 
dromus occidentaiis. (a) Flutuagoes popu^a- 
cionais do £ Sdxmaculatus sem sou preda- 
dor. (b) Gscrllagao unica do predador o a da 
presaem um sistemasimples. (c) Oscilagoes 
sustentadas em um sistema mais complexo 
(segundo Huffakor, 1956). 
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Tratamento Volume do [tiicrMosmo <nnL) 


FIGURA 10,17 Aestrutura da metapopufagao pode aumentar a persist§ncia de interagoes p redado r-p rasa, (a) O parasitoide, Anisoptero- 
maius calandrae , atacando seu besouro hospedeiro, Cafiosobruchus chin&nsis, vivendo sobre feijoes* em "delulas" pequenas unicas 
{tempo da persistenda paqueno, k esquerda) ou em Gombinagoes da celulas (4 ou 49), que tiveram acesso liwre antra alas, da modo qua 
el as efetivamenta constituiram urn a populagao unica (tempo da persistenda nao aumentou significativamente* a direita)* ou teve movimento 
limitado (infrequente) antra cdlulas* de modo qua alas constitufram uma metapopulagao da subpopulagbes separadas (aumento do 
tempo de persistenda, ao centro). As barras mostram os erros-padrao (segundo Bonsall! et a/.„ 2002). (b) O ciliado predador, Didinium 
nasutum, se alimantando do dliado bacterivoro h Coipidium striatum, em frascos da volumes diversos, onde o tempo de persistenda 
variou pouco* exceto nas populayoes menores (30 mL) s cujos tempos foram mais curtos,. a tambdm em "series” da 9 ou 25 frascos de 30 
mL ligados (metapopulagdes), onde a persistenda foi bastante prolongada: todas as populayoes persistiram at£ o final do experimento 
{130 dfas). As barras mostram os erros-padrao; latras diferentes acima das barras indicam diferengas significativas entre os tratamentos 
{P < 0,05) {segundo Holyoak a Lawler* 1996). 





FIGURA 10.18 Dinamicaa longo prazo de populagbes de laboratorro de urn hospedeiro (Plodia interpunctella) com e sem seu parasitoide 
{Venturis canescens). (a) G hospedeiro a o parasiticide em um meio profundo exibam ciclos de abundancia acoplados* com durayao 
aproximada da uma gerayao do hospedairo. (b) Hospedeiro isolado em um meio profundo, (c) O hospedeiro e o parasitoide em um meio 
pouco profundo sao incapazes de persistsr. (d) O hospedeiro isolado em um meio pouco profundo e capaz de persistir. O meio profundo 
proporciona um refugio de ataque para uma parte da populayiao do hospedeiro que nao est£ presente no meio pouco profundo (ver Seyiao 
10.5.2). Todos os conjuntos de dados foram selecionados a partir de diversas rdplicas que mostram os mesmos padroes [segundo Begon 
et al., t 1995). 
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F1GURA 10.19 Dinamica popiilacional de um Scare preefador {Phyto&aiuluspBrsimilis) e sua presa, um acaro tierbivoro (T&tranychus urticaG). 
Eles interagem (a) em um continents unico de 90 individuos de feijoeiro e suas dinamicas sac mostradas em (c) (A, predadores; O , presas), 
on (b) em urna rnetapopulagao de oito ilhas de 10 individuos vegetais. Para esta segunda situagao, as dinamicas sao mostradas em (d) e (e), 
onde a persistencia ^estabilrdade) e nitidamente aumentada (segundo Eilner et si, 2001). 


matemdticos do sistema que permit in que dife rentes aspcc- 
tos do dcsenho altcrado fossem investigados um por um, 
nao dctcctaram efeito significativo de tal cstrutura. Em vez 
disso, eles sugeriram que o aumetito da estabilidadc sc ori¬ 
gin ou de um aspecto dife rente: uma redugSo da cap add ad e 
do predador em dctectar c responder a surtos de presas sobre 
plantas individuais - um efeito de “nefiigio” da presa que 
poderia surgir na ausSncia de quaiquer cstrutura cspadal 
explfcita. 


os dados reais 
confimnam a 
compJexidade de 
sistemas naturals 


Uma grande diflcnldadc cm 
emitir opinioes sobre o papei csta- 
bilizador da agrcgag&o de risco 4 que, 
como vimos, embora haja muitos le¬ 
vant amentos de dados sobre distri¬ 
butes espaciais de ataques, esses dados geralmentc pro¬ 
ven! de cstudos de duraqiao muito enrta - frequentemente 
de apenas uma gerag&o. Nao sabemos sc os padr6cs espe- 
ciais observados s^o tfpicos desta intcraglo; tampouco sa¬ 
bemos se a dlnimica da populagao apresenta o gran de cs- 
tabilidade que se preve a partir dos padroes espadais. Uma 
investigate que examinou as dinamicas populacionais c as 
distributes espadais durante vdrias geragocs 6 a de Redfcrn 
e coiaboradorcs (1992), que estudaram durante setc anos 


(sctc geragScs) duas espdcics de moscas do grupo dos tefri- 
tide os que atacam os cardos c as guildas de parasitdides que 
atacam as moscas. Para um hospcdciro, Terellia serratulae 
(Figura 10.20a), de ano para ano houve evid£ncia da de- 
pen d^ncia da densidade na taxa global de parasitismo (Fi- 
gura 10.20b), mas n&o uma evidenda forte de nfveis signi- 
ficativos de agregaqiao dentro das geragocs, tanto no con- 
junto (Figura 10.20c) como para cada cspdcic de parasitdi- 
de individual me ntc. Para a outra esp£cic, Urophom sty lata 
(Figura 10.20d), n&o sc manifestou uma dcpend£ncia tem¬ 
poral da densidade, mas uma boa evid£ncia da agregagiao 
de risco {Figura 10.20c, f), c, repetindo um padrao que vi- 
mos anteriormente, o componentc HDI foi o que mais con- 
tribuiu para a betcrogcneidadc. Contudo, n&o se pode dizer 
que os padroes dcstc estudo, no global, sc ajustem nitidamen¬ 
te \ tcoria que apresentamos rcsumidamcntc. Em primeiro 
lugar, ambos os bospcdciros forarn atacados por diversas espd- 
cics de parasitdides - n^o apenas uma, conforms admitc a 
maioria dos modclos. Em segundo lugar, os nivcis de agrega- 
gSo (e atd certo ponto as contributes dos componcntcs HDI 
ou HDD) variaram considcravclmente c aparentemente ao 
acaso, de um ano para outro (Figura 10.20c, f): n3o liouvc 
um ano tlpico c nenhum iinico “tiro repentino''' pode ser 
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FI Gil R A 10.20 Ataque de par asito ides sobre moscas do grupo dos tefritfcleos {Terellia serratuiae e Urophora stylata), que atacam capftulos de 
cardos. As dinamicas das populates sao apresentadas para T serratuiae e m (a) e para U. stylata em (d). A dependencia temporal da densidade 
dos ataques dos parasitdrdes sobre T. serratuiae (b) d significativa (r 2 - 0,75; P< 0,05), mas para U. stylata (e) nao o d (r 2 = 0,44; P< 0,05); ambas 
as curvas se ajustaram segundo a equa^ao y = a + b log l0 x. Contudo, enquanto para T. serratuiae (o) nos diferentes anos existe pouca agregaqao 
de risco do ataque de parasitdides (medrdo como CV 2 > 1 por agregagao), para U. stylata existe rnuito mais agregaqao de risco, sendo que o 
componente HDI (parte nao-sombreada) contribuiu mais do que o componente HDD (parte sombreada) (segundo Redfem etal., 1992), 


capturado dc qualqucr das intcragocs. Por £im, enquanto a 
din&mica relativamente cstdvc! de T. serratuiae pode ter re- 
fictido a dependencia direta da densidade mais demonstrd- 
vel no parasitismo, isto parcce cstar completamente des- 
vinculado a quaisquer diferengas na agregagao dc risco. 

Os efeitos das heterogcncidades 
espaciais sobre a estabilidadc das di- 
n&micas de predado res c pres as nao slo 
apenas dc intercssc meramentc cicnri- 
fico. Elcs t£m sido tamb^m tema de 
debates acalorados (Hawkins c Cornell, 1999) ao considerar 
as propriedades c a natureza de agentes de controlc bioldgico: 
inimigos naturals dc uma praga que s&o introdtmdos em uma 
drea, ou, de outro modo, ajudados c favorccidos, a fim de con- 


trolar tal praga (ver 5cg£o 15.2.5). De um bom agente de con- 
trole bioldgico, sc cxigc que cle seja capai de redrnir a presa 
(praga) a uma abundincia cstdvcl bem abaixo do scu nivcl 
normal, prejudicial, e, como sugcrem algumas andJises tedri- 
casj 6 isto precisamcnte que as respostas dc agregagdo ajudam 
a gcrar. Entretanto, o cstabdccimcnto de tal rclag&o na prdtica 
n&o tern sc mostrado uma tarefa fieil. Murdoch c colaboradores 
(1995), por cxcmplo, observaram que a cochonilha vcrmellia 
da California ( Atmid&lhi a.umntii) y um inseto-praga dc plantas 
cftricas cm vdrias partes do mundo, parecia mantcr-sc cm densi- 
dades baixas c notavclmentc estdveis no sul da California por 
um parasitdidc, Aphytis mellitus , introdustido para controM-ia. 
A cxist£ncia dc um refiigio parcial para a cochonilha, livre da 
ag&o parasitdria, mostrava-sc uma hip6tc.sc plausfvel sobre como 


hetcrogeneidade 
espacial e os 
agentes de 
controle bioldgico 
mais efetrvos 




















































CAPITULO 10: A Dinamica de PopULAgoES da PftEDAgAG 321 


fa) Refugio 



(b) Refugio 



(d) Exterior 



FIGURA 10.21 Resultados de um experimento de campo para testar a hipfitese segundo a qual o parasiticide Aphytis mefHtus rnant^m a 
abundanda da cochonilha verrnelha da Galifbmra f Aonidiella autantii) em nfveis barxos estaveis, devido a um refugio pardal de agao parasita- 
ria em porgoes internes de plantas crtricas, onde formigas interferem com os parasitordes. Quando formrgas foram retiradas de blocos de 
plantas fa dpoca de remogao esta indicada pela seta), a fragao parasitada no refugio tendeu a ser mars alta (a), e a abundancia da cochonilha 
foi mars barxa (b), mas fora do refugio (“exterior") a fragao parasitada for mais variavel apenas marginalmente (c) f e a abundancra de cochoni- 
lhas foi apenas mais variavel durante um periodo relativamente breve e tendeu a ser mais baixa do que sobre as plantas-controle (d) (segundo 
Murdoch et a/., 1995). 


isto era. alcangado: sobre a casca. de drvores 3 as taxas de parasi- 
tismo cram muito bakas c 3 as densidadcs de cochonilhas, al- 
tas 3 aparentemente como rcsultado das atividadcs de formigas 
que interferiam na busca. dos parasitbidcs. Murdoch c cokbo- 
radorcs, cntlio 3 testaram esta hipdtese, mediantc um exp cri¬ 
men to de campo em que as formigas cram retiradas de vd- 
rias drvorcs. No rcfiigio 3 as taxas de agdo parasitdria au- 
mentaram c a abundancia de cochonilhas dec!inou (Figura 
10.21). Houvc cvidSncias de que as taxas de ag£o parasitiria 
c a abunddneia de cochonilhas foram mais variivds na popu- 
lagdo como um todo. Todavia, esses efcitos foram apenas lcvcs 
c aparentemente de curta duragio, e certamentc ndo houvc 
evid£ncia de que a abunddneia total de cochonilhas aumen- 
tasse por quaiquer diminuigio do efeito do refiigio. 

Murdoch c colaboradorcs (1985)* albm disso, demons- 
traram quc 3 cm gcral 3 as populagdcs dc pragas persistent 
apbs o controie bioldgico bem-sucedido nio como rcsulta- 
do dc respostas de agregagdo 3 mas devido d eriagio estoeds- 
tica de manchas dc hospedeiros por colonkagdo c sua cx- 
tingdo subsequente quando dcscobertos pclo agente: cssen- 
cialmentc, um efeito da metapopulagdo. Waagc e Greathc- 
ad (1988), contudo 3 sugcriram que uma pcrspcctiva mais 


ampla podcria iucorporar tan to as respostas dc agregagdo 
como os efcitos da metapo pul agio. Elcs propuseram que os 
insetos do tipo cochonilha c outros hombptcros 3 c dcaros 
(como os dc Huffaker) 3 que podem ter muitas geragdes dem 
tro dc uma mancha, sdo muitas vczes estabilkados por as- 
sincronias ua dindmica de manchas difcrcntcs 3 lepiddptC' 
ros e himendptcros, por outro lado 3 que ocupam tipica- 
mentc uma mancha por apenas parte dc um unica geragdo, 
podem frequentemente ser cstabilkados por uma rcsposta 
de agregagdo. De fato 3 com o controie bioldgjoo, geraimente 
como a dinamica predador-presa, a construgdo de ligagdes 
convinecntes entre padroes na estabilidadc populacional de 
populagocs naturais e mccauismos cspcciais dc estabiiiza- 
gdo - ou combinagdcs dc mccanismos - pcrmanece um 
desafio para o futuro. 

10.6 Equilfbrios multiples: uma explicate 
para os surtos? 

Quando as populagdes dc prcckdores c presas intcragem 3 podc 
havcr 3 is vc£cs 3 mudangas repentiuas na abundineia dc um on 
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(a) (b> (C) 





FIGURA 10.22 Modelo de isolinha zero predador-presa com equilfbrios multiples. (a) A isolinha zero da presa tern uma secgao vertical em 
densidades baixas e uma secgao em forma de "corcova"; portanto, a isolinha zero do predador pode cruza-la tres vezes. As intersecgoes X e 
Z sao equilfbrios estaveis, mas a intersecgao Y d um "ponto de inflexao" instdvel, a partir do qual as abundancias conjuntas se deslocam para 
a rnteffsecgao X ou para a intersecqao Z. (b) Trajetdria facti'vel que podem seguir as abundancias conjuntas, quando sujeitas ds forqas apresen- 
tad as em {a), (c) As mesmas abundancias conjuntas represented as em lungao do tempo, mostrando que uma interagao com caracteristicas 
que nao mudam pode levar a ''surtos" aparentes de abundant; is. 


dc ambos os parceiros: surtos on cheques. Naturalmente, is to 
pode refletir uma mudanga igualmentc repentina no ambien¬ 
te, mas os ccblogos que trabalham em campos muitos dife- 
rentes t£m perce bi do que nio existe neccssariamentc uma 
s 6 comb inagio dc cquilfbrio de populagoes de predado res e 
pres as (ao redor da qua! pode haver ou nio oscilagdes). Em 
vez disso, pode haver “equilfbrios miiltiplos” ou “estados cstd- 
vcis alternatives”. 


um modelo com 
equilibrios multiples 


A Figura 10.22 6 um modelo 
com equilfbrios miiltiplos. A isoli¬ 
nha zero da presa tern uma sccglo 
vertical cm densidades baixas c uma secglo em forma de 
corcova. Isro poderia refletir uma resposta funcional do tipo 
3 dc um predador que tern tambr-m um tempo dc manipu- 
laglo longo, ou talvcz a combinagio de uma resposta de 
agregagio c de um efeito Alice na presa. Como conscqii£n- 
cia, a isolinha zero do predador interccpta a isolinha zero 
da presa cm tr£s pontos. Os tamanhos c as diregSes das 
setas na Figura 10.22a indicam que dois destes pontos (X e 
Z) sio equilfbrios bastante estiveis (embora haja oscilagocs 
ao redor dc cada um deles). Contudo, o terceiro ponto (Y) 
6 instivcl: as populagoes prdximas a clc se moverio para o 
ponto X ou para o ponto Z. Akhn disso, cxistcm popula- 
g6cs conjuntas prdximas ao ponto X, onde as setas apon- 
tam para a zona ao redor do ponto Z, c populagoes prdxi- 
mas ao ponto Z, onde as setas apontam de volta para a 
zona ao redor do ponto X. Mcsmo as pequenas perturba- 
g6cs ambientais podcriam coiocar uma populagao nas pro- 
ximidadcs do ponto X em dircglo ao ponto Z c vice-versa. 

O comportamento de uma populaglo hipotdtica, com- 
patfvcl com as setas da Figura 10.22a, 6 representado na 
Figura 10.22b em um diagrama conjunto de abundancia, c 
na Figura 10.22c como um grdfico do nd mere de indivf- 
duos cm funglo do tempo. A populaglo de presas, em par¬ 
ticular, mostrauma “erupglo” de abundlncia, I medida que 


sc desloca de um equilfbrio em densidade baixa para um 
cquilfbrio cm densidade alta e vice-versa. Esta erupgio nio 
em absolute, um reflexo dc uma mudanga igualmentc 
marcada no ambiente. Ao contrdrio, el a 6 um padrio de 
abundincia gerado pel a prdpria intcraglo (mais uma quan- 
tidadc pcquena de “rufdo” ambicntal), e em particular re- 
flete a cxist^ncia dc equilfbrios miiltiplos. Podem scr invo- 
cadas explicagOcs similares para esclareccr os padroes apa- 
rentemente complicados da abundancia na natureza. 

Existcm certamentc cxcmplos dc populag6cs naturais 
que cxibcm surtos dc abundancia a partir dc nfveis que nor- 
malmente slo baixos c aparentemente cstivcis (Figura 
10.23a), bem como cxistcm outros cxcmplos em que as 
populagoes pareccm ter altcrn&ncia entre duas densidades 
cstiveis (Figura 10.23b). Todavia, disso n&o se deduz que 
cada um destes cxcmplos ^ neccssariamentc uma interagio 
com equilfbrios miiltiplos. 

Em alguns casos, pode-se apre- 
sentar um argumento plausfvel em 
favor dos equilfbrios miiltiplos. Isto 
6 vcrdadciro, por cxemplo, para o 
trabalho dc Clark (1964), na Aus¬ 
tralia, sobre o psilfdeo do cucalipto 
(i Cardiaspina albitextum)^ um pcrcc- 
vejo (Figura 10.23a). Esses insetos parccem possuirum cqui¬ 
lfbrio cm densidade baixa, mantido por seus prcdadorcs na¬ 
turais (cspecialmente aves), e um equilfbrio muito menos 
cstive! cm densidade alta, refletindo a compctiglo intra- 
cspccffica (a destruiglo da folhagem das irvores hospcdci- 
ras deter min a redugScs da fccundidade e sobreviv^ncia). 
Dc um cquilfbrio para outro, podem ocorrer surtos quan¬ 
do o tempo dc reaglo dos prcdadorcs ao aumento de densi¬ 
dade dos psilfdeos adultos 6 bem curto. Similarmente, a 
obscrvagio dc dois equilfbrios alternatives na Figura 10.23b, 
para a mosca branca do viburno (Aleurotrachelus 
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(e) 


Invemos rigorosos 



Ano 


F1GURA 10.23 Examples possiveis de surtos de abundanda e equilibrios multiples. (a) Avalragoes medias da abundanda relativa do psilideo 
do eucalipto [Cardiaspina aibstextura), em tree areas de estudo na Australia (AS, A7 e A9) (segundo Clark, 1962). (b) Numero medio de ovos da 
mo sea branca {Ateurotmchelus jelirtekii) por folha de vibumo (planta arbustiva), em Silwood Park, Berkshire, Heine Unido, Nao to ram coletadas 
amostras entre 1978 e 1979, nem entre 1984 e 1985 (segundo Southwood etaL, 1989). (c) As mudangas na abundanda da gar-ga real [Ardea 
cinerest) na Inglaterra e no Pais de Gales (medidas pelo numero de ninhos ocupados) sao fadlmente atribuiveis a alteragdes nas condigoes 
ambientais (em particular, aos imvemos rigorosos) (segundo Stafford, 1971). 


€ refor^ada por um modelo que prev£ os mesmos pa tiroes 
para tal populagao (Southwood et ai i 1989). 

Os estados cstivcis alternatives t£m sido tamb&n pro¬ 
poses para muitas interag6cs envoi vendo plantas e herbivo- 
ros, frequentemente onde a pressko do paste] o parccc ter pro- 
vocado o “colapso” da vegctaglo. Esta passa de uma biomassa 
elevada para uma muito mais baixa, a qual permanece entko 
cstivel no sentido de que nko ocorre o rctorno ao cstado ini- 
dal (de biomassa elevada), mesmo quando a pressko do paste- 
jo 6 drasticamente reduzida (van de KoppcI et al. y 1997). Sko 
cxemplos os campos da regiao de Sahel na Africa, paste]ados 
pelo gadoj c as plantas irticas ao longp da costa da Hudson 
Bay no Canady consumidas por gansos. A cxplicaqko 
conventional (Noy-Meir, 1975) tem sido essencialmcnte aquela 


represent ada na Figura 10.22: quando passam a uma situagko 
de biomassa baixa, as plantas podem ter muito pouco ma¬ 
terial acima da superffcic do solo c, portanto, um poder 
muito limitado de rebrotar imediatamente. Estc 6 um “efeito 
Alice” cMssico - a presa sofrendo de uma abundlncia dc- 
masiadamente baixa - levando a uma forma de “domo” ni- 
tida cm sua isolinha. Entretanto, pode scr tamb^m que os 
problcmas da biomassa vegetal baixa estejam associados k 
deterioragao do solo - croslo, por cxempio - introduxindo 
no sistema um feedback positive adicional: paste] o alto lc- 
vando k biomassa vegetal baixa, produxindo condigocs de cres- 
timento mais pobres, levando k biomassa vegetal mais baixa, 
provecando condi^es de crcscimcnto ainda mais pobres, e 
assim por diantc (van de Koppcl et al. y 1997). 












324 PARTE 2 - iNTERAgoES 


Par outro lado* cxistcm muitos casos cm que mudangas 
rcpcntinas na abundilncia sao claramente reflcxos precise s dc 
mudangas rcpcntinas no anibiente on cm uma fontc alimcn- 
tar. Por cxcmplo, o mi mere dc gar gas rcais que nidificam na 
Inglatcrra c no Pafs de Gales normalmcnte fiutua cm torno de 
4.000 a 4.500 pares, mas a populate dedin a nitidamente 
apbs invernos particularnientc rigorosos (Figura 10.23c). Essa 
espdcic dc avc sc alimenta dc peixes e d incapaz dc cncontrar 
alimento suficientc quando as dguas continentals ficam con- 
geladas por periodos longos, mas isto n^o 6 um indicio de que 
os nfveis populacionais mais bakos (2.000 a 3.000 pares) sc- 
jam um cquillbrio alternativo. Os cheques populacionais s£o 
simplcsmentc o rcsultado da mortalidade dcpcndcntc da den¬ 
sidadc, da qual as gar gas rcais sc rccupcram rapidamente. 

10.7 Alem da intera£ao predador-presa 

Os mo deles matemdticos mais simples das intcragScs preda¬ 
dor-presa produzem oscilagdcs acopladas que s&o altamcnte 
instivcis. Contudo, adicionando a esses modelos clemcntos 
diferentes do tcalismo, 6 possivel cvidenciar as propriedades 
das verdadeiras rclagocs predador-presa que provavclmcntc 
eontribuem para a sua cstabilidade. Um disccrnimcnto adi- 
cionat proporcionado pclos modelos 6 que os sistemas preda¬ 
dor-presa podem cxistir cm mais de um estado estdvcl. Vimos 
que uma variedade de padrocs dc abundancia dc predado res e 
presas, tanto na natureza quanto cm laboratdrio, concordam 
com as conclusocs dcrivadas dos modelos. Infclizmcnte, raras 
vezes temos condigoes dc aplicar explicates espcdficas a dc- 
terminados conjuntos dc dados, porque poucas vezes s&o efe- 
tuadas as cxpcrimcntag6cs c as observagocs erfticas para com- 
provar os modelos. As populagocs naturals sSo afetadas nlio so- 
mente por sens predadorcs ou suas presas, mas tambdm por mui- 
tos outtos fatorcs ambkntais, que servem para “turvar as dguas” 
quando slo feitas comparagdcs dirctas com os modelos simples. 

Alem disso, a atengSo dos pcsquisadorcs que propocm mo¬ 
delos c dos que cofctam dados (nSo nccessariamentc devem scr 
diferentes) esti progress!vamente sc afastando dos sistemas de uma 
ou duas espdcics, indo na diregSo daqucles cm que tr£s cspdcics 
intcragcm. Por cxcmplo, um patdgeno que ataca um predador, 
que por sua vcz ataca uma presa, ou um parasitdide e um patbge- 
no que atacam presa c hospedciro. £ interessante oonstatar que 
cm virios destes sistemas emergem propriedades dinamicas incs- 
peradas que nio s3b exatamente a combinaglio esperada das inte- 
ragdes das duas espdcics componcntes (Begon et id., 1996; Holt, 
1997). No Capftulo 14, voltaremos aos problcmas da “abuneMn- 
cia 1 ' em um contcxto mais arnplo. 

Resumo 

As populagocs de predadorcs c presas mostram uma variedade 
dc padrScs dinimicos. A principal tarefa dos ccdlogos 6 expli- 
car as diferengas de um cxcmplo para o pnSximo. 


Muitos modelos matcmdticos ilustram uma tcnd£ncia 
subjacente dc populagdes de predadorcs e presas passarem por 
oscilagdcs con juntas (ciclos) de abundancia. Explicamos o mo- 
dcio de Lotka-Voltcrra, que 6 o mais simples modelo preda- 
dor-presa de cquagSo difcrencial, e, usando isolinhas zero, mos- 
tramos que neste caso as oscilagdcs acopladas slio estrutural- 
mente instdveis. O modelo tambdm ilustra o papel, na gcra- 
g^o de ciclos, de respostas numdricas atrasadas dependentes 
da densidadc. Explicamos, igualmentc, o modelo hospedciro- 
parasitdide de Nicholson-Bailey, que tambdm cxibe oscilagdcs 
instdveis. 

Nestcs dois modelos, os ciclos se cstendem por vdrias 
geragdes dc presas (hospcdciros), mas outros modelos de siste¬ 
mas de hospedciro-parasitdidc (e hospedciro-patdgeno) s^o 
capa^cs de gerar oscilagdcs con juntas com a duragiao de exata¬ 
mente uma geragSo de hospcdciros. 

Pcrguntamos sc hi uma boa evidencia de ciclos preda¬ 
dor-presa na natureza, cnfocando especial mente um sistema 
constituido de lebre e lince c uma mariposa atacada por dois 
inimigos naturais. Mcsmo quando predadorcs e presas cxi- 
bem ciclos rcguiarcs de abundincia, nunca 6 fdcil demonstrar 
que estes sao ciclos predador-presa. 

Iniciamos um exame dos efeitos sobre a dinamica dc 
fatorcs desde modelos mais simples que examinant o aden- 
samento. Para os predadorcs, a intcrfcrSncia miitua 6 a cx- 
press^o mais importantc disso. Examinamos os efeitos do 
adensamento no modelo dc Lotka-Volterra, incluindo a 
predag&o dcpcndcntc da razao: o adensamento estabiliza a 
dinamica, c mb ora estc efeito seja mais intenso quando os 
predadorcs sSo mcnos eficientcs. Conclusdcs csscncialmcntc 
similares emergem dc modificagocs do modelo dc Nichol¬ 
son-Bailey. Contudo, na natureza, existe pouca evidencia 
direta desses efeitos. 

A resposta fund on al descreve a abundlncia de presas 
sobre a taxa de con sumo dos predadorcs. Os tr£s tipos dc 
resposta funcional s^o cxplicados, incluindo o papel do tem¬ 
po dc manipulagSo na gcragSo dc respostas do tipo 2, bem 
como das variagocs no tempo dc manipulagSo c eficdcia na 
busca na geragio de respostas do tipo 3. Explicamos as consc- 
qii£ncias dos diferentes tipos de respostas funcionais c do “efeito 
Alice” (diminuig^o do recrutamento cm abundincia baixa) 
para a dinimica predador-presa. As respostas do tipo 2 ten- 
dem a dcscstabilizar c, as respostas do tipo 3, a estabilizar, mas 
na pritica cstas n^o s^o nccessariamentc importantes. 

Os predadorcs frequentemente cxibem uma resposta 
de agregag&o. Examinamos os efeitos dc rcfiigios e rcfiigios 
parciais no modelo de Lotka-Volterra, sugcrindo que as he- 
tcrogcneidadcs espaciais (c as respostas a clas) cstabilizam a 
din&mica predador-presa, frcqilcntcmcntc em baixas den¬ 
sidadc s dc presas. Entretanto, um trabalho posterior, espe- 
cialmcnte com sistemas hospedciro-parasitdidc e o modelo 
Nicholson-Bailey, mostra que os efeitos da hcterogencida- 
de s^o complexes. A cstabilidade surge atravds da “agrega- 
glo de risco”, fortaiecendo as depend^ncias dirctas da den¬ 
sidadc ji cxis rentes. Por dm, as respostas dc agrcgagSo que 
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sio cspacialmcntc dependcntes da dcnsidade com men or 
probabilidade levam i agregagio dc risco c aumcntam acs- 
tabilidade. Os modclos com movimcnto dentro da gcragio 
adicionalmente dcbilitam a signiflcincia das rcspostas dc 
agregagio na estabilizagao das intcragoes hospcdciro-para- 
sitbide. Uma pcrspcctiva de metapopulaglo cnfatiza quc as 
difcrcngas entre manchas podem sc cstabilkar atravbs da 
assincronia 3 c tambdm que as interag&cs predador-presa po¬ 
dem gcrar padrocs cspaciais c temporals. 


Na prdtica* t£m side bemonstrados os efeitos cstabili- 
zadorcs da estruttira da mctapopulagio e dos refugios, e a 
import&ncia gcral das rcspostas k hetcrogeneidade espacial 
na escolha de agentes dc cotitrole bioldgico & tema de de¬ 
bates acalorados. 

Por fim, os sistemas predador-presa com mais de uma 
co mb inagio dc cqnilibrio dc pre dad ores c pres as sio exa- 
minados como uma base possfvcl dc surtos de presas (on 
p red ad ores). 


• * ^ '** Capftulo 11 

' Decompositores e Detritfvoros 


11.1 Introdugao 


sapr6trofos- 
detritfvoros e 
decompositores.. 


Quando as pkntas e os animals mor¬ 
tem* sens corpos sc tomam rccursos para 
ontros organismos. Naturalmente, cm 
ccrto sen tide* a maioria dos consumi- 
dorcs vivc dc materia morta - o camfvoro captura c mata sua 
presa* c a folha viva apreendida por um herbfvoto cstd morta no 
memento cm que a digestio inicia. Os herbfvoros, os camfvoros 
c os parasitos sc disdnguem dc forma docisiva dos organismos 
estudados neste capftulo por afetarem dirctamcntc a tax a com 
que sens rccursos sdo produzidos. Seja um leao devorando uma 
gazcla* uma gazcla comcndo ervas on as ervas parasitadas por fun- 
gos causadorcs dc fcrrugcm* a aqao dc capturar o rccurso prejudi- 
ca sna capacidade dc getar novos rccursos (mais gazelas on mais 
folhas dc ervas). Diforcntcmcntc desses grupos* os saprdtrofos 
{organismos que utilizam materia organica morta) nao contro- 
lam a taxa exam que scus rccursos sc tomam disponfveis ou sc 
regenerant; clcs dependem da taxa com que afguma outra fonpi 
(scncsc£ncia* doen^a* luta* queda das folhas das drvores) libera o 
rccurso do qua! vivem. Existem excesses entre os parasitos necro- 
trdficos {ver Capftulo 12)* que matam c postcriormcnte conti¬ 
nuant a extrair rccursos do hospcdciro morto. Assim* o fungo 
Botrytis cinerea ataca as folhas vivas do feijoeiro* mas continua o 
ataque ap6s a mortc do hospcdciro. Dc maneira andloga* as lar- 
vas da mosca-varcjcira dc ovinos (Ludha cuprina) podem parasi- 
tar c matar scu hospcdciro c depots continuant a alimentar-se do 
caddvcr. Nestes casos, podc-sc dizer que o saptritrofo tern um 
ccrto controlc sobre a oforta do scu rccurso alimentar. 

Distinguem-sc dois grupos dc sa- 
prdtrofos: decompositores (baetdrias c 
fiingos) e detritfvoros (animals oonsu- 
midores dc matdria morta). Pimm 
(1982) descreveu a rda^So que gcral- 
mentc existe entre decompositores ou 
detritfvoros c scu alimento como contmiadapelo doador: o dea¬ 
der (pres a; is to i, materia organica morta) control a a densida- 
de do receptor (predador* isto decompositor ou detritfvo- 


... geralmente nSo 
conitrotam a oferta 
dos sous recursos 
- "eontrole pelo 
dead or" 


ro)* mas nSo o oposto. Isso difere fundamentalmente das intc- 
raq5es predador-presa vcrdadciramcntc intcrativas (ver Capf- 
tulo 10). Entretanto* enquanto geralmente nio existe um 
feedback dircto entre decomposite rcs/dctritfvoros c a maforia 
morta consumida (e, assim* aplica-sc a dinimica controlada 
pelo doador)* 6 possfvel pcrccbcr um efeito “mutualista” indi- 
rcto median tc a liberate dc nutrientes da serrapilheira cm 
dccomposiqio* que cm ultima anilisc* pode afotar a taxa com 
que as drvores produzem mais serrapilheira. Dc fato* 6 na d- 
clagcm dc nutrientes que os decompositores c detritfvoros dc- 
sempenham scu papcl fundamental (ver Capftulo 19). Dc 
mode mais ample* naturalmente* as cadcias alimcntarcs asso¬ 
ciates h. decomposi^o s^o tfpicas daquclas baseadas cm plan- 
tas vivas: elas t£m muitos nfveis trdficos* incluindo preda- 
dorcs de decompositores (microbfvoros) e dc detritfvoros* e 
consumidorcs desses predadorcs* afom de exibirem uma gama 
dc intera^ocs trdficas (n&o s 6 controladas pelo doador). 

A im&biliza^do ocorre quando 
um demento (nutriente) inorgani- 
co 6 incorporado a uma forma org&- 

nica - cm especial durante o crcscimcnto das plantas ver- 
des. A deeomposi^io, ao contrdrio* envolvc a liberate de 
energia c a minemlizafdo dc nutrientes qufmicos - conver¬ 
se de elemcntos da forma organica para a in organica. A 
decomposite* definida como a dcsintegrate gradual da 
materia organica morta* 6 realizada por agentes ffsicos e 
bioldgicos. Ela culmina com a ruptura das mofoculas com- 
plcxas* ricas em energia* por parte dc scus consumidorcs 
(decompositores c detritfvoros)* resultan do cm dibxido dc 
carbono* dgua e nutrientes inorg&nicos. Alguns dos elcmcn- 
tos qufmicos permanecerao rctidos durante ccrto tempo 
como parte da estrutura corporal dos organismos decom- 
positoresj a energia presente na materia org&nica serd utili- 
zada para realizar trabalho c acabard perdida como calor. 
Por fim* a incorpora^io da energia solar na fotossfntcse e a 
imobilizate dos nutrientes inorgdnicos na biomassa sdo 
cquilibradas pela perda de energia calorffica e dc nutrien¬ 
tes orgdnicos quando a matdria orgdnica £ mineralizada. 



CAPITULO 11 : Decompositores e Detritivorqs 327 


ctesprendidas dos 
organasmos... 


Assim, uma dcterminada molbcula de nutriente podc scr 
imobilizada e mincralizada succssivamentc na rcpctito da 
ciclagem de nutricntes. Nos Capftulos 17 c 18, discutire- 
mos o pap el geral desempenhado pelos decompositores e 
pelos detritfvoros nos fluxos de cnergia c mitrientes cm nivcl 
de ecossistema. No presente capftulo, inttoduzimos os organis- 
mos envolvidos nesses processos c examinamos dc forma detalha- 
da os tnodos como eles lidam com sens recursos. 

NHo sb os corpos mortos dc ani- 
a b Se^oorpo^ 0 " mais e pi antas servem dc recurs os para 
mortos, ... os decompositores e detritfvoros. A 

materia orginica morta 6 produzida 
continuamente durante a vida dos animais e das plantas, po- 
dendo oonstituir um rccurso importante. Os organismos uni- 
tirios sc desprendem de partes mortas i medida que se desen- 
volvcm e crcsccm - as pclfculas das larvas dc artrbpodes e a 
pelc das serpentes, a pcie, a pclugcm, as penas e os chifrcs de 
outros vcrtebrados. Os consumidorcs espccialistas com ffe- 
qii£ncia s£o associados a esses recursos dcscartados. Entrc os 
fungos, cncontram-sc especialistas decompositores dc penas e 
de cliifres, c cxistcm artrdpodes que sc cs pedal izam em pelc 
desprendida. A pelc humana 6 um recurso para os icaros 
domdsticos, que s^o habitantes onipresentes da poeira das ca- 
sas, causando problcmas a muitas pessoas aldrgicas. 

O desprendimento oontfnuo de 
... das partes partes mortas 6 caractcrfstico dc orga- 

nismos modulares. Alguns pdlipos de 
uma coldnia de hidrdides ou de corals 
morrem e se decomp6em, c outras partes do mesmo geneta 
continuant rcgencrando novos pblipos. A maioria das plantas 
perde as follias vcllias e forma novas; a queda sazonal da serra- 
pilheira sobre o cMo da florcsta 6 a mais importante de todas 
as fontes de recursos para os decompositores c detritfvoros, 
mas os produtores nao morrem neste proccsso. Nas raises das 
plantas superiores tamb&n hi desprendimento contfnuo das 
coifas e das cdlulas corticais i medida que esses brgaos crcsccm 
no interior do solo. Esta oferta dc matdria orgftnica a partir 
das rafzes produz a rizosfera, muito rica cm recursos. Os tcci- 
dos vegetais cm geral silo permedveis, dc mo do que os agtica- 
res c compos tos nitrogcnados soliivcis tamb<*m sc tornam dis- 
ponfveis na supcrffcic das folhas, sustentando o crcscimcnto 
das baetdrias c fungos da filosfim. 

For fim, as fezes dos animais, se- 
jam elas produzidas por detritfvoros, 
microbfvoros, herbfvoros, carnfvoros 
ou parasitos, constituem uma outra catcgoria dc recursos para 
os decompositores e detritfvoros. Elas s&o oonstitufdas de mate¬ 
ria organica morta, quimicamcntc relacionada com o alimento 
dos scus produtores. 

O restantc deste capftulo cstd dividido em duas partes. Na 
Sc^do 11.2, dcscrcvcmos os “atoms” da “pega” saprotrdfka c cstu- 
damos os papds rclativos das baetdias c fungos, por um lado, e 
dos detritfvoros, por outro. Em seguida, na Setb 11.3, conside- 
rarnos os problcmas c processos relacionados ao consume de dc- 
tritos vegetais, fezes c cami^a por parte dos detritfvoros. 


11.2 Os organismos 

11.2,1 Decompositores; bacterias e fungos 

Se os detritfvoros niio rcmoverem um rccurso imediatamente 
apds a sua morte (como as liicnas consumindo uma zebra 
morta), o proccsso de decomposite costuma iniciar com a 
colonizapor bacterias e fungos. Ao mesmo tempo, hi 
possibilidadc dc ocorrcr outras mud an gas: as enzimas dos 
tccidos mortos podem comeqar a autbiise c dccompor os 
carboidratos c as protefnas an* formas mais simples e solii¬ 
vcis. A matdria morta tambdn pode scr lixiviada pel a chu- 
va ou, em ambientes aqudticos, perdcr minerals c compos¬ 
tos orginicos soliivcis, d medida que forem dissolvidos na 
dgua. 

As bacterias c os esporos dos fun- 
gos slo onipresentes no an e na %ua e, fu^^Soos ° S 

cm geral, presentes sobre a matdria (c colonizadores 

com freqii£ncia no interior dela) mes¬ 
mo antes que claesteja morta. Eles cos- morn ^ r6C ^ 
tumam scr os primeiros a ter accsso a 
um rccurso. Esses colonizadores iniciais tendem a usar mate¬ 
rials soldveis, cm especial aminodcidos e aqii^tcs, que se di¬ 
fun dem livremente. Eles carecem do rol de enzimas neecssd- 
rias para digerir matdrias cstruturais, como a celulose, a ligni- 
na, a quitina c a queratina. Muitas espdeies dc Penidiiium , 
Muc&r e Rhizopus , os chamados “fungos do a^iicar” no solo, 
crcsccm com rapidez nas fases iniciais da decomposite*- Jun- 
tamentc com as baetdrias que possucm flsiologias oportunis- 
tas scmclliantes, eles tendem a apresentar explosocs popula- 
cionais sobre os substratos mortos rcccntcmcnte. A medida 
que os recursos iivres disponfveis slo consumidos, cssas popu¬ 
lates entram cm colapso, deixando densidades muito altas 
dc estdgios residuals, a partir dos quais podem ocorrcr novas 
cxplosdcs populacionais, tdo logo sc torna disponfvel um ou¬ 
tro rccurso reebm-morto. Entrc os decompositores, tais popu¬ 
lates podem ser considcradas “r-estrategistas”, oportunistas 
(ver Sc to 4.12). Um outro excmplo 6 proporcionado pelos 
colonizadores iniciais do ndetar das florcs, predominantemente 
as levcduras (fungos simples do a tear); eles podem propagar- 
sc an* os frutos maduros, onde atuam sobre o at oar do suco, 
produzindo dlcool (como acontcce na produto industrial do 
vinlio c da ccrvcja). 

Na natureza, tal como nos pro- 
. i . . , . i „ j . decomposicao 

ccssos industrials dc elaborate* do vi- dom^stica e- 

nho ou do chucrute, a atividadc dos industrial 
colonizadores iniciais 6 dominada pclo 
metabolismo dos atoarcs e fortemente influcnciada pel a ae- 
rato- Quando o suprimento de oxig£nio 6 abundan tc, os aqii' 
cares s^o metabolizados a dibxido dc carbono pelos mierbbios 
cm crcscimcnto. Sob condites anacrdbicas, as fermentates 
produzem uma decomposite monos completa dos a^iica¬ 
res, resultan do cm subprodutos como o dlcool e dcidos or- 
g^nicos, que alteram a natureza do ambientc para os colo- 
nizadorcs subsequentes. Em especial, a diminuito do pH pel a 
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produ^ao dc aqiicares tern o cfcito dc favorcccr a atividade 
fringica, oposta i atividade bacteriana. 


decomposigao 
aerdbica e 
anaerdbica na 
natureza 


Os hibitats andxicos sao ca- 
ractcrlsticos dc solos inundados c, es- 
pccificamcnte, dc scdi memos occ:i- 
nicos c lacustres. Os scdimcntos 
aquiticos rcccbcm um suprimcnto contfnuo dc matdria or- 
g&nica morta provenicntc da coluna dc dgua acima, mas a 
dccomposiqao acrdbica (cm especial por baettfrias) rapida- 
mente csgota o oxig£nio disponfvel, pois cstc s 6 podc scr 
fornccido por difusio a partir da supcrficic do sedimento. 
Assim, a uma ccrta profundidadc, que vai do zero atd al- 
guns centimetres abaixo da superfide, dcpcndcndo prinei- 
palmcntc da carga dc matdria organica, os scdimcntos sao 
completamentc andxicos. Abaixo dcstc nlvcl, enoontra-sc 
uma variedade dc tipos bacterianos, que empregam dife- 
rentes formas dc respiragio anacrbbica “ is to £, cm seu p ra¬ 
ces so respiratdrio, clcs us am aceptores terminals dc clctrons 
inorginicos, cm vczdc oxig£nio. Os tipos bactcrianos ocor- 
rem sc gun do um padrio previslvcl, co m as baetd ias desni- 
trificantcs na parte superior, as baetdias redutoras dc en- 
xofre logo abaixo c as bactMas metanog£nieas na zona mais 
profunda. O sulfato 6 comparativamentc abundantc na igua 
do mar, razio pda qual a zona das baetdrias redutoras dc 
cnxofrc d partieularmente ampla (Fenchcl, 1987b). A con- 
centragao dc sulfato cm lagos, ao contririo, 6 baixa c, por- 
tanto* a metanogdnese desempenha um papcl mais impor- 
tantc (Holmcr c Storkholm, 2001). 

Um forte eomponente dc casualidadc determina quais 
espdcics ser&o as primeiras a colonizar uma matdria reedm- 
morta, mas, cm alguns ambientes, cxistcm cspedalistas com 
atributos que aumentam suas chances dc chcgar cm primeiro 
lugar. A matdria vegetal que cai nos riachos ou aqudes com 
frequdneia d colonizada por fungos aqudticos (p. ex., hifo- 
micctos), que possucm esporos com extrcmidadcs pegajo- 
sas (Figura 11.1a) c, muitas vezes, cxibcm formas curiosas 
que parccem maximizar suas chances de serem transporta- 


dos ou ficarcm adcridos a esse folhigo. Elcs pod cm disper- 
sar-se dentro dos tceidos, crescendo de uma cdlula para outra 

Apbs a colon izagio da matdria 
vegetal terrestre pelos fungos c bac- 
tdrias “do agiicar”, c talvcz tambdm 
apds a lixiviagao pda chuva ou den¬ 
tro da dgua, os recursos residuals nao 
sio passfveis de difusio c rcsistem mais aos ataques. Em ter- 
mos gcrais, os principals components da matdria orginica 
terrestre morta sio, cm uma sequdneia de resistdneia crescente 
a decomposite, agiicares < (menos resistentes que) amido < 
hcmiccluloscs, pectinas e protefnas < celulosc < ligninas < su- 
berinas < cutinas. Portanto, apds uma clivagcm inicial rdpida 
do aqiicar, a dccomposigio prossegue mais lentamente c cn- 
volvc cspccialistas mierabianos, que podem usar celulosc e lig¬ 
ninas e decompor compostos mais complcxos, corno protef¬ 
nas, suberina (siiber) c cutfculas. Estes sio compostos cstrutu- 
rais, e sua dccomposig&o e metabolismo dependent do conta- 
to muito intimo com os dccompositorcs (as celulascs, na sua 
maioria, sio enzimas de superfide que requerem um efetivo 
contato fisico entre o organismo decompositor c sen recurso). 
Os processes dc dccomposigio podem depen der, entio, da 
taxa cm que as hifas dos fungos penctratn dc cdlula a cdlula 
atravds das paredes eelularcs lignificadas. Na decomposigSo da 
madcira pelos fungos (principalmcntc homobasidiomicetos), 
podem scr reconhecidas duas categorias principals de decom- 
positorcs cspccialistas: as podridoes pardas, que podem de¬ 
co mpor a celulosc, mas deixam um rcsfduo pardo constitufdo 
predominantemente de lignina, e as podriddes brancas, que 
dccompocm principalmcntc a lignina c deixam um rcsfduo 
ceiuldsico branco (WbrraH et aL, 1997). As friistulas duras de 
diatomiccas mortas, ricas cm silfcio, presentes nas comunida- 
dcs fitoplanctbnicas dc lagos e ocean os, sio scmclhantcs k ma¬ 
dcira de comunidades terrestres. A rcgcncra^to do sillcio 6 
crucial para o crcscimcnto de novas diatomiccas, c a decom- 
posigSo das friistulas 4 efetuada por baetdrias cspecializadas 
(Bidle c Azam, 2001). 


(Figura 11.1b). 

a dacomposi^ao 
dos teddos mais 
resistentes cx:orre 
de forma mais 
lenta 



FIGURA 11.1 (a) Esporos (conidios) de fun¬ 
gos hifomicetos aquaticos presentes na es- 
puma de um rio. (b) Rizomiedio do fun go 
aquatico Cladocbytriufn replicatufa dentro da 
eprderme de uma planta aqudtica. Os cor- 
pos circulares sao zoosporangios (segundo 
Webster, 1970). 
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sucessao dos Os organismos capazcs de utili- 

microryanismos zar compostos progrcssivamente mils 

decompositores diEceis dc dccompor na materia vege¬ 

tal representam uma sucessao natural que comega com os sim¬ 
ples fungos do agiicar (principalmen tc flcomicctos c fringes 
impcrfcitos) 3 cm geral continua com fungos septados (basidi- 
omicctos c aetinomicctos) e ascomicctos, que slo dc ercsci- 
mento mais lento, produzem menos esporos, estabelcccm Ul¬ 
timo contato com scu substrato e possucm um metabolismo 
mais cspecializado. A diversidade da microflora que decorn- 
poc nma folha cafda tende a deercsccr h medida que os dlti- 
mos c mais resistentes residues sHo atacados por um numcro 
menor de cspbeics altamcnte es pedal izadas. 

A natureza mutivel dc um recurs o durante sua decom¬ 
posite 6 ilustrada na Figura 11.2a, para a serrapilheira de faia 
sobre o solo de uma floresta decidua temperada, no JapSo. Os 
polifenbis c carboidratos solilveis desaparcceram com rapidcz 3 
mas os componcntes cstruturais resistentes, a holocclulosc c a 
lignina foram decompostos de mode muito mais lento. Os 
fungos responsdveis pela decomposite foliar seguiram uma 
sucessao que cstd associada i natureza mudvcl do recurso. A 
frequdneia dc ocorrbncia dc cspbeics iniciais, como Arthrinium 
sp. (Figura 11.2b), estava corrclacionada is diminuig&cs das 
concentrates de holocclulosc e carboidratos soluveis; Osono 
e Takcda (2001) sugcrem que clas dependent desses compo- 
nentes para o scu crcscimcnto. Muitas espbeies tardias, como 
MortiereEd ramanniandt parecem contar com agiicares libcra- 
dos per outros fungos capazcs de dccompor lignina. 

As espbeies dc decompositores 
microbianos nSo sSo bioquimicamcnte 
muito versiteis; a maioria dclas pode 
utilizar apenas um niimero limitado de 
substtatos. £ a diversidade de espbeies 
envolvidas que possibilita a decomposite dos tecidos (estruturaf 
e quimicamentc complexes) do corpo morto dc um animal on de 
uma planta. Entrc clas, uma variada microbiota dc baetbrias e 
fungos b capaz de cxccutar a degradato complcta da materia 
morta, tanto dc plantas quanto de animais. Entrctanto, na priti- 
ca 3 raramente clas atuam sozinhas, c 3 sc assim o fizessem, o pro- 
cesso seria muito mais lento c incomplete. O principal filter que 
rctarda a decomposite ^c residues orginicos b a resistbneia das 
paredcs cclularcs vegetais - um dccompositor cncentra bem me¬ 
nos barreiras no corpo de um animal. O proccsso de decomposi¬ 
te vegetal b bastante acelcrado por qualqucr atividade que tritu- 
rc e ff agmente os tecidos, como acentccc com a a to de mastiga- 
to dos dctritfvoros. Isto rornpc as celulas e expdc ao ataque os 
conteudos e as superficies das parodes cclularcs. 


a maioria dos 
decompositores 
microbianos 6 
relativamente 
espeoializada 


consumidores 
especialistas de 
organism os 
microbianos: 
microbfvoros 


c fungos c cxcluir os detritos sobre os 
quais estes sc dcscnvolvcm. A cxplora- 
to dos dois grupes principals da mi¬ 
cro flora requer tbcnicas alimentarcs 
muito distintas, cm especial por causa 
das diferengas da forma dc crcscimcnto. As baetbrias (c as levcdu- 
ras) cxibcm uma forma dc crcscimcnto colonial que surge pela 
divMo dc organismos unicclularcs, cm geral sobre a superEcie de 
parriculas poquenas. Os espccialistas consumidores de baetbrias 
sSo incvitavclmcnte muito pequenos; entre eles sc encontram pre- 
tozobrios dc vida livrc, cemo as amebas, tanto no sole como cm 
ambientes aqudticos, e o ncmatddco terrfcola Peloderd , que nao 
censome as partfculas intciras do sedimento, mas sim as baetbrias 
sobre a superEcie dclas. Difcrcntemente da maioria das baetdrias, 
os fungos S&G filamcntosos, produzindo hifas extern ivamentc ra- 
mifleadas, que cm muitas espdeies silo capazcs dc penctrar na 
matbria orginica. Alguns espccialistas consumidores dc fun- 
gos possuem estiletes perfurantes, sugadores (p. ex., o ncma- 
tbdeo Dityl&ichus}) que seio inseridos nas hifas. No entanto, a 
maioria dos animais fungfvoros paste jam sobre as hifas e as 


(&} 



fbl 




ic) 



11.2.2 Detrifivoros e microbtvoros especialistas 

Os microbfvoros sao animais que operam junto com os dctritfvo¬ 
ros, podendo scr diEcil distinguir os dois grupos. O nomc micro- 
bfvoro d rcservado para animais diminutos que sc espccializam 
em alimcntar-sc de microEora, sendo capazcs de ingcrir baadrias 


FIGURA 11.2 (a) Mudangas na composigao da serrapilheira de faia 
(Fagus crenata) (em coletores de malha) durante a decomposigao sobre 
um solo de floresta, no Japao, por um periodo de 3 anos. Os valores 
sao expresses como percentage ns das quantidades iniciais. (b,c) mu- 
dangas nafrequencia de ocorrencra de especies de fungos representa- 
tivas de: (b) especre inicial {Arthrintumsp.) e (c) especie tardia {Mortfe- 
retla ramanniana) (segundo Osono e Takeda, 2001). 
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classificagao de 
decompositores ... 
pelo tamanho. em 
ambientes 
terrestres ... 


consomcm totalmente. Em alguns cases, cxistcm cstrcitas 
relaqoes mutual istas entre besouros, for mi gas c cup ins e cs- 
pbcies dc fungos caracterfsticas. Esses mutualismos sSo dis- 
cutidos no Capitulo 13. 

Observe que os microbivoros oonsomem um rccurso vivo c 
nao podem set considcrados organismos controlados pelo doa- 
dor (Laakso et aL 2000). Em um cstudo sobre a dccomposigao 
de piantas lierbdocas e fitoplancton dc agua doce, cm condi^ocs 
dc laboratbrio, Jurgens c SaJa (2000) acompanharam o destino 
dc baeforias (dccompositorcs) na presenga e na aus£ncia dc pro- 
tistas consumidorcs dc baeforias, a saber: SpumeUa sp. e Bodo sal¬ 
tans (microbivoros). Na presenga dos microbivoros, houve turn 
redu^io dc 50 a 90% na biomassa bactcriana, e a comunidadc 
bactcriana tornou-sc dominada por formas gtandcs c resistentes 
ao pastejo, incluindo baeforias filamentosas. 

Quanto maior i o animal, mcnor 6 a sua capacidadc para 
distinguir entre a microflora (como afimento) e o detrito vegetal 
ou animal sobre o qual cstd crescendo. De fato, os detridvoros 
animats envoividos na dccomposi0o dc materia organica mona 
s^o, cm sua maioria, consumidorcs gcncralistas, tamo do prdprio 
detrito como das popula95cs dc microflora associadas a cle. 

Os protistas e invenebrados que 
participam da decomposite dc matb 
rias mortas, vegetal c animal, consritnem 
um grupo taxon omicamcnte distinto. 
Em ambientes terrestres, cics cm gcral 
sio classificados dc acordo com seu ta- 
manho. N^o se trata de um eriforio arbitrdrio de classificagSo, 
pois o tamanho 6 um atributo importante para os organismos 
que alcangam scus rccursos escavando ou rastejando entre as aber- 
turas e fendas da serrapilheira ou do solo. A microfauna (incluin¬ 
do os microbivoros cspecialistas) abrange os protozoarios, os ver¬ 
mes ncmatddcos c os rotfforos (Figura 11.3). Os principals gru- 
pos da meiofauna (animais com uma largura corporal entre 
100 pm c 2 mm) sSo os acaros da serrapilheira (Acari), os colem- 
bolos (Gollcmbok) e os cnquitrcfdeos (Enchytracidac). A macro- 
fauna (largura corporal de 2 a 20 mm) e, por ultimo, a megafauna 
(> 20 mm), inclucm os isdpodes (Isopoda), dipldpodcs (Diplo- 
poda), minliocas (Mcgadrili), caracdis c lesmas (Molluscs), e as 
larvas dc oertas moscas (Diptera) c determinados besouros (Colc- 
optcra). Esses animais sio responsdveis principalmcntc pcla trim- 
ragao de restos vegetais. Pcla sua a^ao, cles podem provocar uma. 
redistribui^o cm grande escala dos detritos c, assim, contribuir 
dirctamcnte para o desenvolvimento da estrumra do solo. £ im¬ 
portante observar que a microfauna, com scus curtos perfodos dc 
gcragSo, opera na mesma escala das bactcrias c pode trilhar a di- 
nimica de populagocs bactcrianas, e a meiofauna e os fungos sio 
dc vida mais longa. Os detridvoros maiorcs c dc vida mais longa, 
ao contririo, nEio podem scr finamentc sclctivos cm sua dicta, 
mas escolhcm manchas com atividade dccompositora alta (). M. 
Anderson, comunica^o pcssoal). 

Charles Darwin (1888) estimou que, cm algumas pasta- 
gens prdximas i. sua casa, as minhocas formavam uma nova 
camada dc solo dc 18 cm dc espessura cm 30 anos, acumulan- 
do por ano cerca dc 50 toneladas ha" 1 dc excrcmcntos na su- 


pcrffcic do solo. A partir dc cnt&o, valorcs desta ordem dc 
grandeza t£m sido confirmados cm diversas ocasio es. Aldm 
disso, ncm todas as cspbcics de minhoca depositam sens ex¬ 
crcmcntos na super Acic, dc mode que a quantidade total de 
solo e matdria que elas movimentam podc scr muito maior do 
que essa. Nos locais ondc as minliocas s^o abundantes, elas 
enterram a serrapillieira, misturam-na com o solo (e assim a 
expoem a outros dccompositorcs c detridvoros), eriam tocas 
(aumentando, dcssa forma, a acrag^o c a drenagem do solo) e 
depositam fezes ricas em matdria orglnica. Nao 6 surpresa que 
os cspecialistas cm agricultura ccoldgica. sc preocupcm corn as 
prdticas que redtutem as populagocs de minliocas. 

Os dettitivoros ocorrcm cm todos os tipos de lidbitats 
terrestres c com frcqu£ncia siao encontrados com notdvcl ri- 
que^a em csp6cics c cm numcros muito grandes. Assim, por 
cxcmplo, 1 m 2 dc solo de florcsta temperada pode contcr mil 
csptfoics dc animais, com populates superiorcs a 10 milliocs 
dc nematddeos c ptoto^odrios, 100 mil de colSmbolos e dca- 
ros dc solo e ccrca dc 50 mil dc outros invertebrados (Ander¬ 
son, 1978). A import&ncia rclativa da microfauna, da mcio- 
fauna e da macroflauna nas comunidadcs terrestres varia ao 
Ion go de um gradientc latitudinal (Figura 11.4). A microfau¬ 
na 6 relativamcntc mais importante nos solos orgdnicos cm 
florcstas boreais, tundra c deserto polar. Neste, a materia or- 
g&nica abundante cstabilha o regime de umidade do solo c 
proporciona micro-lidbitats apropriados para protozodrios, ne- 
matbdeos c rotfforos, que vivem nas pellculas intersticiais da 
dgua. Os solos minerals quentes c secos dos trdpicos t£m pon¬ 
ces animais desses tipos. Os solos profundos dc florcstas tem- 
peradas t£m um cardtcr intermedidrio; cles mant^m as maio¬ 
rcs populates dc meiofauna dc dcaros da serrapilheira, co- 
iSmbolos e enquitrcldeos. A maioria dos demais grupos de 
animais do solo diminui numcricamentc cm diregio aos tr6- 
picos mais secos, onde s^o substituldos por cupins. A mcnor 
diversidade da meiofauna ness as regiocs ttopicais pode estar 
rclacionada & falta dc serrapilheira, devido a dccomposigSo c 
consumo por cupins, refletindo tanto a baixa abundincia de 
rccursos quanto a pouca disponibilidade de micro-lidbitats (J. 
M. Anderson, comunica^ao pcssoal). 

Tamb^rn cm uma escala mais localizada, a natureza e a 
atividade da comunidadc dc dccompositorcs dependem das 
condigocs cm que os organismos vivem. A temperatura tem 
um papel fundamental na detcrminagilo da taxa dc dccompo- 
sigSo, c, al^m disso, a espessura das I Aminas dc dgua sobre o 
material cm decomposigSo cstabclece limites absolutes sobre 
a microfauna e a microflora mdveis (protozodrios, ncmatd- 
dcos, rotlfetos c aqucles fungos que apresentam estigios mb- 
veis em scus ciclos dc vida). Tais organismos incxistem vir- 
tualmcntc cm solos secos. Pode scr rcconhccido um continuum 
desde condigdes secas, passando pci os solos alagados afo os 
verdadciros ambientes aqudticos. Nas primeiras, a quantidade de 
^gua c a espessura das llminas dc dgua sSo extremamente impor- 
tantes; mas, i medida que pcrcorrcmos um continuum , as condi- 
qdcs mudam, tornando-sc cada vcz mais semelhantes is cxisten- 
tes no Icito dc uma comunidadc dc igua aberta, onde 6 posslvel 
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FIGURA 11.3 Classificagao do tamanho 
pela largura corporal de organismos em 
teias alimentares de decompositores tent- 
colas. Gs segu totes grnpos sao totalmente 
carnivores: opilioes [alimentam-sede artro- 
podes), quildpodes (centipedes) e aranef- 
decs (aranhas) (segundo Swift et af. f 1979). 


que a cscassc^ de oxig£nio, mais do quo a disponibilidadc de 
dgua, cxerga um donrinio sobre as vidas dos organismos. 

Em ccologia de dgua docc, o cs- 
tudo dos detritfvoros tcm sido mcnos 
conccntrado no tamanho dos organis¬ 
mos do que nos modos pel os quais eles 
obdm sen alimcnto. Cummins (1974) 
dassifieou cm quatro catcgorias principals os invcrtcbrados 
consumidores que vivcm em cursos d’igua. Os /ragmen tado res 
s£o detritfvoros que consomcm materia org&nica de partfculas 
grosseiras (partfculas com tamanho superior a 2 mm), alimcn- 
tando-sc toda vcz que fragmcntam o material. Muito frequcn- 


... e de acordo com 
o h^bito aJpimentar 
em ambientes 
aqu&tioos 


tes cm cursos d'igua, os fragmentadores - como as larvas dos 
tricdpteros Stenopbylax spp., os eamaroes de igua doce {Gam- 
nutrus spp.) e isdpodcs (p. ex., AseUus spp.) - alimentam-se de 
fbihas cafdas na dgua. Os cole tores se alimcntam de finas parri¬ 
ed as de materia orginica (menores do que 2 mm). Os coUto- 
res-apanhadores obt£m partfculas orginicas mortas dos resf- 
duos e sedimentos do lei to do curso d’^gua, e os coletores-fil- 
tmdares filtram parriedas pequenas da coluna de dgua corrcn- 
te. A Figura 11.5 mostra alguns cxcmplos. Os pastadores-ras- 
p adore $ t£m pegas bucais apropriadas para raspar c consumir a 
camada orginica flxada is rochas; csta camada otginica contdm 
algaSj baedrias, fringes e madria orginica morta adsorvida k 
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FIGURA 11.4 Padroes da variagao latitudi¬ 
nal na contribuigao da macrofauna, da meio- 
fauna e da microfauna nos ecossistemas ter- 
ricolas. A acumula^ao de materia organic a 
no solo (MOS) [Enversamente proporcional 
a taxa de decomposi^ao da serrapilheira) £ 
favorecida polas temperaturas baixas e pelo 
alagamento, que reduzem a atividade micro- 
biana {Swiff ef al, 1979). 
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FIGURA 11.5 Exemplos do divers as categorias de con su mid ores mverlebrados ern ambientes de ague doce. 
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supcrffcie do substrata. A ultima categoria dc invertebrates 6 
a dos carnivoros. A Figura 11.6 aprcscnta as rclagocs cntrc es¬ 
ses grupos dc invcrtcbrados c tr£s catcgorias dc materia org£- 
nica morta. Esse esquema, desenvoivido para comunidadcs dc 
riachos, tern correspondents evidentes cm coossistemas tcr- 
restres {Anderson* 1987)* bem como cm outros coossistemas 
aqudticos. As minhocas s^o importantes fragmcntadorcs* no 
solo* e virios crustdccos desempenham o mesmo papcl no lei- 
to marinho. For outro I ado* a filtragao 6 comum cntrc os or- 
ganismos marinho s, mas niio cntrc os tcrrfoolas. 

As fezes c os corpos dc invcrtcbrados aqudticos s&o* cm 
geral* proccssados pelos fragmentadorcs e pclos colctorcs, jun- 
tamente com a materia org&nica morta que provtfm dc outras 
fontes. Ncm mesmo as fetes grandes dc vertebrados aqudtioos 
parcccm possuir uma fauna caractcristica, provavelmentc por- 
que cssas fetes costumam fragmcntar-sc* sendo dispersadas com 
rapidet* como rcsultado do movimento da dgua. A carniga 
tambdm niio possui uma fauna cspecializada — muitos invcr¬ 
tcbrados aqudticos s^o onfvoros c sc alimcntam* na maior par¬ 
te do tempo, dc detritos vegetais c dc fetes com scus micror- 
ganismos associados, mas sempre est^o prontos para apanhar 
um pedago dc invertebrado morto ou dc peixe* quando hi 
oportunidadc. Isso difcrc dc situate vcrificada no ambiente 
terrestre* onde tanto as fetes quanto a carniga t£m suas formas 
detritivoras cspccialitadas (ver Segdes 11.3.3 e 11.3.5). 

Algumas comunidadcs animals 

sHo compostas quasc cxclusivamente 
dommadas por r * 

detritivoros por detritlvoros c scus prcdadorcs. Isso 

6 vilido n&o apenas para o chlio da flo- 
rcsta* mas tambiim para os cursos d’igua sombreados* as pro- 
fundetas dos occanos e lagos, bem como para os residences per¬ 
manences dc cavcrnas: cm resumo, cm to dos os lugares cuja lut 6 


insuficientc para uma fotossintese aprccidvci* mas onde hi 
uma entrada dc materia organica oriunda das co muni da- 
des vegetais prbximas. O chi o da floresta e os cursos d'igua 
sombreados reccbem a maior parte da sua materia orginica 
como folhas cafdas das drvorcs. Os 1citos dos occanos e la- 
gos estao sujeitos a um depdsito continue dc detritos pre¬ 
cede ntes de ton as superiores. As cavcrnas rccebcm materia 
org&nica dissolvida c particulada* que per col a atrav^s do 
solo c das rochas, junto com o material leva do pclo vento c 
os residues dos animais migrantes. 


11.2.3 Os papeis relativos dos decompositores e 
dos detritlvoros 


e&timando a 
important a 
reiativa dos 
decompositores e 
dos detritlvoros ,., 


Os papeis dos decompositores e dos 
detritlvoros na decomposigiao da ma¬ 
teria orglnica morta podem scr corn- 
parados de diversas maneiras. Uma 
comparagao numdrica revelard uma 
prcdominincia das baetdrias. Isso d 

quase inevitivcl, pois cstamos contando cdlulas individuals. A 
comparagio da biomassa fornece um quadro complctamcntc 
disdnto. A Figura 11.7 mostra as quantidadcs relativas de bio¬ 
massa representadas cm diferentes grupos envoividos na dc- 
composigio da scrrapillicira do chlo da floresta (expressa como 
as quantidadcs relativas dc nitrogdnio). Na maior parte do ano, 
os decompositores {microrganismos) fotam rcsponsdveis por 
biomassa cinco a det vetes mais abundance do que a dos detri- 
tfvoros. A biomassa dos detritivoros variou menos ao longo do 
ano* porque cles siio menos sensfveis is mudangas climdticas, c 
cm um periodo do inverno foram ate predominantes. 


Folhas de Srvores, etc. 



FIGURA 11.6 Modeio geral de fluxo de energia em um curso d'eigua. Uma fragao de matdria organica de particulas grosserras (MOPG), per 
lixrviagao, passa rapidamente para o compartimento de materia organica dissolvida (MOD). O restante e convertido em materia organica de 
particulas finas (MOPF) mediante tres processes: fi) ruptura mecanica; (ii) agao de microrganismos, causando uma partigao gradual; (iii) 
fragmentagao por partes dos fragmentadores, Observe tamb£rn que todos os grupos animais contribuem com a MOPF pela produgao de fezes 
(linhas tracejadas). A MOD tambern e convertida em MOPF pelo processo ffsico de floculagao ou peia ingestao dos microrganismos. A camada 
organica aderida as pedras do lei to do curso d'£gua deriva das algas s da MOD e da MOPF adsorvidas sobre uma matriz organica. 
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F1GURA 11.7 Importancra relativa da microflora sobre a decompose 
pao da serrapilheira de floresta, em comparapao com artrbpodes, mi- 
nhocas e nematode os, expressa am termos do seu Gonteudo relative 
de nitrogenio -uma medida, da sua biomassa. A atividade microbiana 
e muito maior do que a dos detritivoros, mas a ultima d mars constan- 
te durante o ano (sagundo Ausmus ef a/., 1976). 


Infclizmente, a biomassa dos diferentes grupos de de¬ 
co repos itorcs 6 3 por si s 6* uma medida insatisfatdria da sea 
importjLticia rclativa no processo da decomposite As popu¬ 
lates de organismos com vidas curtas c atividade intensa po- 
dem contribuir mais para as atividades na comunidade do que 
as espedes maiorcs, lentas e de vida longa (p. ex.* iesmasi)* que 
tlm maior contribuito para a biomassa. 


... na decomposite 
de uma plants 
de marisma 


Lillcbo e colab oradorcs (1999)* 
utilizando comunidades criadas arti¬ 
ficial mente em laboratdrio, tentaram 
distinguir os paptfis rciativos de bac- 

t^riasj micro fauna (p. ex., fiagelados) e macrofauna (p. ex., 
ca.ta.col Hydr&bia ulvae) na decomposite de Spartina mariti- 
ma, uma cspdcic tfpica de marisma. Ao final do estudo de 99 
dias* 32% da biomassa de follias de S. maritima pcrmaneceram 
no traramento com baeforias* e apenas 8% pcrmaneceram quan- 
do a microfauna e a macro fauna tambem cstavam presentes (Fi- 
gura 11.8 a). As andlises separadas tambem rcvclaram que as bac- 
tdrias foram responsdveis pda maior parte da mineralizatb dos 
contciidos de carbono, nitrog£nio c fosforo das folhas, mas a mi¬ 
crofauna c* espccialmentc, a macrofauna aumentaram as taxas de 
mineralizato do carbotio e do nitrog£nio (Figura 11.8 b). 

A decomposite da maforia morta nSo se devc apenas k 
soma das atividades dos mierdbios e dos detritivoros: cm grande 
parte* cia 6 o rcsultado da intcrato entre os dois grupos. A 
aqSo ftagmentadora dos detritivoros* como ado caracol Hydro- 
bin ulvae no experimento de Lillelo e colaboradorcs (1999), 
geratmente produz partfculas men ores com uma drea de su- 
pcrficie maior (por unidadc de volume de serrapilheira)* au- 
mentando, assim, a drea de substrato disponfvel para o crcsci- 
mento dos microrganismos. A atividade dos fnngos pode scr 
estimulada pcla ruptura, mediante pastejo, das redes hifais com- 
petidoras. Alem disso* a atividade tanto dos fungos quanto 
das baetdrias pode scr aumentada pcla adite* dc nutrientes 
mincrais por mcio da urina e das fezes (Lussenliop* 1992). 

Os modes pel os quais os deco tri¬ 
pos itorcs c os detritivoros intcragcm 
podem scr cstudados seguindo um 
fragmento foliar ao longo do processo 
de decomposite concentrando a atengae* cm uma parte da 
parede de uma unica cdlula. Inicialmcnte, quando a folha cai 
ao solo, o pedago de parede celular csti protegido do ataque 
microbiano porque sc encontra dentro do tccido vegetal. A 
folha 6 cm seguida mastigada, e o fragmento pcnctra no trato 
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FIGURA 11.8 (a) Perda de peso de folhas de Spartina maritima durante 99 dias, na presents de (i) macrofauna + microfauna + baetdrias, (ii) 
microfauna + bacterias ou (iii) baetdrias sozinhas (mddia ± desvio-padrao). (b) Porcentagem dos conteudos inicrais de carbono, de nitrogenio 
e de fbsforo, mineralizados durante 99 dias nos tres tratamentos (segundo Lillelo at a/,, 1999), 
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digestbria dc um isbpode. All ele cn contra uma nova. flora 
microbiana, a intestinal c 6 submetido is enzimas digestivas 
do isbpode. O fragmento deixa o corpo do isbpodc* altcrado 
devido i sua passagem pelo trato digestdrio. Ele agora faz parte 
das fezes do isbpode e 6 atacado muito mais facilmente por 
microrganismos., pois foi fragmentado e parcialmcnte digeri- 
do. Enquanto os microrganismos estiverem colonizando-o 3 6 
possfvd que ele seja novamente ingcrido 3 talvcz por um co- 
l^mbolo coprdfagOj c atravessc o novo ambiente do intestino 
dcste animal. Alguns fragmento s complctamcntc digeridos 
podem scr novamente eliminados, dcsta vez nas fezes do co- 
l^mbolo, ficando aindamais acessfvcis aos microrganismos. Em 
sna trajetoria desde um peda^o de tccido morto ate sen dcstino 
inevitivci dc tornar-se didxido de carbono e minerals, o frag¬ 
mento pode passar por vlrios outros tratos digpstdrios. 

A fragmentado pclos detridvo- 
.. em ym ambiente ros desempenha um papebchave nos 

ambientes terrestres, devido i rigidez 
caracterfstica das parcdcs cel uJ arcs dos 
detritos das plantas vascularcs. O mesmo acontccc cm muitos 
ambientes de dgua docc, ondc o folhi^o terrestre constitui a 
maioria dos detritos disponfveis. Por outro lado 3 os detritos no 
nivcl trdfico inferior nos ambientes marinlios consistent cm 
eblulas do fltoplancton c das algas; as primeiras apresentam 
uma clevada irca de superffcie 3 sem nccessidade de destrui^o 
fifsica^ c as algas, por n^o possuirem os pollmcros cstruturais 
das paredes celuiares das plantas vascularcs^ sSo propensas i 
fragmentado por fatorcs ffsicos. £ provivel que a decomposi- 
do rdpida dos detritos marinlios seja men os dependente da frag¬ 
mentado pelos invertebrados; os fragmentadorcs sio raros nos 
ambientes marinlios, cm comparado com os ambientes terres- 
tres c de igua docc (Plante et al ., 1990). 


... em madeira 
morta,.. 


A madcira morta coloca desaflos 
cspeciais i coloniza^o por microrga¬ 
nismos, devido i sua repartido dcsi- 
gual e i sua rigidez externa. Os insetos podem aumentar a 
colonizado fungica da madcira morta mediante o transporte 
dos fungos para o sen “alvo” ou mediante o incremento do 
accsso dc proplgulos fiingicos dispersados pelo ar atd o floc- 
ma c o xilema, por meio de perforates na casca externa do 
caulc. Muller et al. (2002) distribufram peda^os-padrio da 
madcira de cspruce (Picea abies) sobre o chlo de uma florcsta, 
na Finlindia. Apds dois anos c mcioj foram registrados os nii- 
meros dc “vestigios” (perfurado c mordida), os quais sc corrc- 
lacionaram com a perda dc peso scco da madcira (Figura 11.9a). 
Essa correlado acontccc por causa do consumo da biomassa 
pclos insetosj mas tambem, cm uma propordo desconliecida, 
pel a a^ao fiingica cstimulada pela atividade dos insetos. Assim, 
a taxa dc infeo^&o fungica sempre foi aka, quando houve mais 
do que 400 vestigios por peda^o dc madcira 3 deixados pelo 
besouro ambrbsia comum Ttipodendron lined turn {Figura 
11.9b). Esta esptfeie perfuta profundamente o alburno e pro- 
duz galcrias de ccrca de 1 mm de di^metro. Algumas das espb- 
cies de fungos envoividas provavelmente foram transmitidas 
pelo besouro (p. ex., Cerat&cystispkeae), mas a invasao de outros 
tipos, dispersados pelo ar, provavelmente foi promovida pelas 
galcrias abandonadas pelo besouro. 

O aumento da rcspirafSo micro¬ 
biana por ado dos detritfvoros foi re- 
gistrado tambbm na dccomposi^&o dc 
carca^as dc pequenos mamfferos. Dois 
grupos dc carcas^as de rocdores 3 sem insetos c pesando 25 g, 
foram expostos sob oondites experimentais em um campo, na 
Inglatcrra 3 no outono. Em um grupo, as carca^as mantiveram- 


... e em earca^as 
da pequenos 
main tfe ros 


(a) 


(b) 



FIGURA 11.9 Relates entre (a) a decomposi^ao de peda^os-padrao de madeira morta de espruce por um perfodo de dois anos e meio, na 
Finlandia, e o numero de vestigios de insetos, e {b) a taxa de rnfec^ao fungica (numero de isolados fungicos por pedago-padrao de madeira) e 
□ numero de vestigios deixados pelo besouro Tripodendran fineatum. A peida de peso seco e o numero de vestfgios de insetos em (a) foram 
obtidos pela subtragao dos valores para cada amostra de madeira mantida em uma caixa permanentemente fechada com rede de malha bem 
fina do valor correspondente para sua replica mantrda em uma caixa-controle que permitru a entrada de insetos. Em alguns cases, a perda de 
peso seco da amostra de madeira da rdplica foi menor, de modo que a porcentagem da perda de peso foi negativa. Isto e possivel porque o 
numero de visitas de insetos nao explica totalmente a varia^ao na perda de peso seco [segundo Muller et al, 2002). 
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se intactas. Nos corpos do segundo grupo, foram fcitos tiincis 
artificials median te perforate* rcpetida com. agulha de dissc- 
ca^ao t a fim de simidar a at° das krvas da mosca-varejeira nas 
carcagas. Os rcsultados deste cxperimcnto sc cquiparam aos do 
cstudo da decomposite da madcira rcfcrido- aqui, os tiincis 
intcnsificaram a advidadc mictobiana (Figura 11.10), por mcio 
da dispcrsko da micro flora c do aumcnto da acra^ao da carcaga. 


11.2.4 Estequiometria ecologies e a composigao 
qufmica de decompositores, detrilivoros 
e seus recursos 

A estequiometria ccoldgica - definida 
por Elser c Urabc (1999) como a ank- 
lise das restriqSes c conseqiiendas nas 
ititcragSes ccolbgicas do balanqo dc mas- 
sa dc elementos qufmioos miiltiplos (cm 
particular as ra^oes carbono :nitrog£nio e carbono:f6sfbro) -6 uma 
abordagem que podc csclarccer as relates etitre recursos c consu- 
midores. Muitos estudos t&m enfbeado as rclagoes planta-hcrbf- 
voro (Hessen, 1997), mas a abordagem € tambdm important^ 
quando sc considcram os decompositores, os dctritfvotos c 
seus recursos. 

Existc uma grande diferen^a entre a composite qufmica 
do tecido vegetal motto c a dos tccidos dos otganismos hctcro- 
trdficos que o consomem c o deoompdem. Enquanto os poiissa- 
carfdcos estruturais sao os principals componcntcs dos tccidos 
vegetais, espccialmentc das suas paredcs celularcs, nos corpos dos 
microrg^nismos e dos detritivoros cics t£m um significado ape- 
nas pequeno. Entretanto, por serem mais dificcis de digerir do 
que os carboidratos e as protefnas, os compostos qufmicos cstru- 


^estequiometria 
ecolbgica’' e as 
relates entre 
recursos e 
consumidores 



FI Gil R A 11.10 Evolugao do dioxide de carbono {CO £ ), uma medida de 
atrvidade microbiana, de carcaqas de pequenos mamiferos colocadas 
em cilindros de K respiraqao’' e protegidas dos ataques de insetos. Um 
grupo de carca^as se manteve intacto, e o segundo grupo foi perfurado 
repetidamente com agulha de disseca^ao^ para simular a agao dos tu- 
neis abertos pelas larvas da mosca-varejeiraf segundo Putman 1978a). 
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turais constituem ainda um oomponente expressivo das fezes dos 
dctritfvoros. Quimicamentc, as fezes dos dctritfvoros c o tccido 
vegetal tem muito em oomum, mas os contciidos em protefnas e 
lipfdeos dos dctritfvoros c dos decompositores sSo significativa- 
mentc mais altos do que os das plantas c das fezes. 

A taxa dc decomposiglo da ma¬ 
teria orgknica morta depende muito da 
composite bioqufmica desta. Isso sc 
deve aos clevados contciidos em nitro- 
g£nio c fdsforo do tccido vegetal, in¬ 
dicatives de demandas altas destes nu¬ 
trientes. Dc maneira geral, as rclagScs estcquionfetricas dc 
carbono :nitrog£nio (C: N) c carbon o:fbsforo (C: P) nos de¬ 
compositores siao 10:1 c 100:1, respectivamente (p. ex., Gold¬ 
man etal ., 1987). Em outras palavtas, uma populate* micro¬ 
biana de 111 g pode dcsenvolvcr-sc somente se houver dispo¬ 
rt ibilidadc dc 10 g dc nitrog£nio e 1 g de fdsforo. As plantas 
terrfcolas apresentam raxocs muito mais clevadas, variando dc 
19 a 315:1, para C:N, c dc 700 a 7.000:1, para C:P (Enriquez 
et a/, > 1993). Conscquentcmcntc, esse material podc sustentar 
apenas uma biomassa limitada de otganismos decompositores 
c, por isso, todo o andamento do processo dc decomposite 
serd limitado pcla disponibilidadc de nutrientes. As plantas ma- 
rinlias e de dgua doce tcndcm a ter m6cs mais scmclhantcs ks 
dos decompositores (Duarte, 1992) c suas taxas de decompo¬ 
site sko corrcspondcntcmcnte mais rdpidas (Figura 11.1 la). 
A Figura 11.11 b c c ilustra a forte relagdo entre as concentra¬ 
tes iniciais de nitrog^nio c fdsfbro no tecido vegetal e sua taxa 
dc decomposite p:ua uma ampla gama de detritos vegetais 
provenientes dc csp^cics terrfcolas, de dgua doce c marimbas. 

A taxa dc decomposite da ma¬ 
teria orgknica morta 6 influcnciada 
tamb^m por nutrientes inotglnicos, 
cm especial nitrog^nio (como amdnio 
ou nitrato), que se acharn disponfveis no ambiente. Assim, a 
absorto dc nitrog^nio do exterior permite sustentar uma massa 
microbiana maior, c a decomposite procede mais rapidamcn- 
te. A matdria vegetal hcrbdcca, por excmplo, se decompSc com 
mais rapidez; nos cursos d’dgua da Nova ZcMndia que corrcm 
pcios campos melliorados para o paste) o (onde a ^gua d, cm 
consequdncia, mais rica cm nitrato) do que nos cursos d’igua 
“nlo-mclhorados^ (Young etal., 1994). 

Uma conscqu£mcia da capacidadc 
dos decompositores dc usar nutrientes 
inurglnicos 6 que, ap6s a adito de ma¬ 
terial vegetal ao solo, o nfvel dc nitroge- 
nio no solo tende a baixar rapidamente 
i medida que ele 6 incorporado k massa microbiana. Este efeito 6 
evidente cm especial na agricultura, em que a ate dc enterrar os 
restolbos pode provocar uma deficidncia dc nitrogdnio para a cul- 
tura subsequente. Em outras palavras, os decompositores compc- 
tem com as plantas pclo nitrogfinio inorg^nico. Isso suscita uma 
questio significativa e algo paradoxal. Vimos que as plantas e os 
decompositores cstlo libidos por um mutualismo indireto, me- 
diado pcla ciclagem dc nutrientes - as plantas fornecem energia c 
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fa) 


(t) 


(c) 


Microalgas 
Plantas de agua doce 
Plantas anfibias 
Macmalgas 
Anglos permas marinhas 
Gramfneas 
Ciperaceas 
Plantas de mangue 
Folhas de lalifoliadas deoiduas 

Arb-Lisles 
Coniferas 

Folhas de latifoliadas peremfdhas 



1 


0,0001 0,001 0,01 0,1 




Taxes de decomposite fdia - 1 ) 


Nitrog&nio (% do peso seeo} F6sfore (% de peso sece) 


FIGURA 11.11 (a) Diagramas em blocos, mostrando as taxas de decomposigao registracfas para detritos de diferentas fontes. A tax a de 
decomposite estci expressacomo k (em unrdades log ant micas por dia), derivada da equagao W r = W 0 e~ k1 , que descreve a perda do peso seoo 
vegetal [I W) com o tempo (f) desde o infero das medrgoes. Os blocos abrangem os valores de 25 e 75% de todos os dados registrados na 
bibliografia para cada tipo de planta. A linha central representa a mediana, e as barras abrangem 0 limite de confianga de 35%. Sao apresen- 
tad as tambdm as relagoes entre a taxa de decomposigao e as concentrates iniciais nos teerdos (% do peso seco) de (b) nitrogen io e (c) 
fbsforo. As linhas referom-se aos ajustes das retas de regressao, e os cfrculos vazios e cheios representam a decomposigao dos detritos sobre 
0 solo e submerses, respectivamente {segundo Enriquez et at., 1993), 


nutrientes sob forma organic^ que sSo utilizados pclos dccom- 
poskorcs* c cstes mincmlizam o material orgtnico de volta a tuna 
forma inorg£nica* que podc novamente ser usada pdas plantas. 
Entrctanto* as rcstri^ocs estequiomtfoicas sobre o carbono c nu¬ 
trientes tambdm levam a competydo entre as plantas c os dccom- 
poskorcs (cm geral por nitrogenio* cm comunidadcs terrestres, 
com frcqu£ncia por fosforo* cm comunidadcs dc dgua doce, e 
nitrogenio ou fosforo* em comunidadcs marinhas). 

Danfrcsnc c Lorcau (2001) dc- 

miSue ismo^ 0 & senvoiveram um modelo que incorpo¬ 

ra relates mutualistas c compctitivas, 
formulando a segninte questSo: “que condiqries devcm scr cn- 
contradas para a cocxisfonda dc plantas c decompositores e 
para que o ccossistema persista intcgralmentc?” Esse moddo 
mostrou que 0 sistema pi anta- decomp os itor 6, cm geral, per- 
s is rente (ambos os compartimcntos, pi anta e dccompositor, al- 
can^im um cstado estaciondrio poskivo e cstdvcl) somente sc 
0 crescimcnto do decompositor for limitado pda disponibili- 
dade dc carbono no detrito - c csta condi £10 podc scr atingida 
somentc sc a capaddadc competitive dos decompositores para 
um nutriente limitante (p. ex.* nitrogenio) for grande bastan- 
te, comparada com a dc plantas* para manter-se cm um cstado 
de limitado do carbono. Quando os decompositores n&o fo- 
rem suficicntcmcnte competitivos, cles se tornam limitados 
pdos nutrientes, c o sistema* por fini, entra cm colapso. Daufocs- 
ne e Lorcau (2001) observam qnc os poucos cstudos experimen¬ 
tal afo agora realizados mostram que as bactcrias podem* dc fato, 
compctir com plantas por nutrientes inorgknicos. 

Difcrcntcmcntc das plantas terrfcolas* os corpos dc ani- 
mais t£m razrics de nutrientes scmdliantcs is da biomassa mi- 
crobiana; por isso, sua decomposigSo n£o 6 limitada pda dis- 
ponibilidadc de nutrientes* e os corpos animais tendem a se 
decompor muito mais rdpido do que o material vegetal. 


Quando os organismos mortos on suas partes se decom- 
p5em dentro do solo ou sobre dc, des comc^am a adquirir a 
razio C:N dos decompositores. Em geral, se um material com 
um contciido dc nitrogenio inferior a 1,2 a 1,3% for adidona- 
do ao solo* todos os fons amdnio dis porkveis sio absorvidos. 
Sc o material tern um contciido de nitrogenio superior a 1,8%, 
os ions amdnio tendem a scr liberados. Uma consequencia disso 
6 que as razries C:N dos solos tendem a ser bastantc constantes* 
com valores cm torno dc 10; o sistema dos decompositores d cm 
gctal* notavclmcntc liomcostdtico. Entrctanto* cm situates ex- 
tremas, cm que o solo 6 muito icido ou esti inundado* a raziio 
podc chcgar a 17 (o que indica que a decomposigio 6 lenta). 

Nao se deve cogitar que a unica atividade dos decompo¬ 
sitores microbianos da materia morta seja a dc eliminar o car¬ 
bono pela respira^o e mincralizar 0 rcstantc. Uma conscqii£n- 
cia important^ do crescimcnto microbiano 6 a acumuJa^ao dc 
subprodutos* em particular celulose fiingica c polissacaridcos 
microbianos, que podem ser lentamente decompostos c con- 
tribuir para a manuten^io da cstrutura do solo. 


11.3 Intera^des detritfvoro-reeurso 

11.3.1 Con sumo de detritos vegetais 

Dois dos principals componcntes inorg&nicos das folhas e 
madciras mortas s&o a celulose e a lignina. Esses constituintcs 
impocm problcmas digestivos considetdvcis aos consumido- 
rcs animais* pois a maioria n&o 6 capaz dc prodnzir a maqui- 
naria cnzimdtica para desdobrl-los. O catabolismo da cclulo- 
se ( celuldlisc) requer enzimas do tipo celulose. Sem el as, os 
detririvoros sSo incapazcs de digerir os componcntes celuldsi- 
cos dos detritos e* portanto* n^o podem extrair deles ncm cner- 
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gia para realizar trabalho, ncm os mbdulos quimicos mais sim¬ 
ples para a sfntcsc dc sens proprios tecidos. As cclulascs de 
origem animal tem side idcntiflcadas de maneira definitive 
cm pouqulssimas espdeies, inclnindo uma csp^cle de barata, 
alguns cupins superiores da subfamilia Nasut itermitinae (Mar- 
tin* 1991) e o vermc-de-navio (Toledo navails), um moltisco 
marinho bivalve que perfura os cascos dos navios. Nesses or- 
ganismos, a celuldlisc nao coioca problemas espedais. 

A maioria dos detritfvoros n^o 
possui ceiulases prdprias e, por is so, 
depende da produce dcssas enzimas 
por decompositores associados ou, cm 
alguns casos, por protozodrios. As in¬ 
teracts abrangem desde o mutualis - 
mo ohrigatdrio entre um dctritivoro e 
uma microflora ou microfauna intestinal cspccffica e perma¬ 
nent^ passando por um mutualismo facultativo, cm que os 
animais utilizam ceiulases produzidas por uma microflora in- 
gcrida com detritos i medida que pass a por um intestine ndo- 
espccializado, atd animais que ingerem os produtos metabdli- 
cos da microflora externa, produtora dc celulasc aisociada a 
restos vegetais ou is fezes cm decomposite (Figura 11.12). 

Uma ampla gama dc detritivo- 
ros parece ter dc dcpcnder dc organ is- 
mos cx6 gen os para digerir a cclulosc. 
Os invertebrados consomcm os detri¬ 
tos vegetais parcialmcntc digeridos 
juntamente com as baetdrias c os fungos associados, obtcndo 3 
sem dtivida, uma expressiva proport 0 dc cnergia c nutrientes 
necessaries, gragas i digcstSo da prdpria microflora. Podc-se 
dizer que esses animais* como o col&mboio Tomocerus, utili¬ 
zam um “rumc externa” para obter matdrias assimildveis a partir 
dc restos vegetais indigerivcis. Esse proccsso alcanna sua espe- 
cializagao maxima no besouro ambrosia c cm ccrtas espdeies 
dc fbrniigas e cupins, que “cultivam” cm hortas cspccialmcnte 
escavadas (ver Capftulo 13). 


Encontram-sc cxcmplos claros dc 
mut ualis mo obrigatdrio entre certas cs- 
pdcics dc baratas e dc cupins que depen- 
dem dc bactcrias c protozoarios simbio- 
tioos pata a digestao dos poiissacaridcos estruturais das plantas. 
Nalcpa e colaboradores (2001) dcscrcvcm a solute dc mutua¬ 
lismo digestive entre Dictyoptcra (baratas c cupins), a partir de 
anccstrais scmclliantcs a barata do carbonffero superior, que sc 
alimentavam dc vcgcta^io cm putitfa^Lo £ dependiam dc um 
“rumc externo”. Os prdximos cstigios cnvolveram internalizagao 
progressiva da microbiota associada a detritos vegetais, desde a 
copra fagia indiscriminada (consume de fezes por vdrias espdeies 
detridvoras) at<* nfveis cicsccntes de comportamcnto social c gre- 
girio que garantiam aos rccdm-nascidos rccebcr inoculagcics apu> 
priadas da biota intestinal. Quando a transfcrSncia direta de flui- 
dos do intestino posterior, da bolsa rctal do progenitor para a 
boca do rccdm-nascido, evoluiu em certas baratas e cupins infe- 
riores, alguns microbios fbram capturados e se tornaram ecologi- 
camcntc dependentes do hospedciro. Estc cstado cspecializado 
assegurou a transferencia direta do rumc interno, cm particular 
daquelcs componentcs que degencrariam sc expostos ao ambien- 
tc extemo. Nos cupins inferiores, como, por excmplo, Eutermes, 
os protozodries simbidticos constituem ate mais dc 60% do peso 
corporal do inseto. Os protozoirios situam-se no intestino poste¬ 
rior, que 6 dilatado e forma uma bolsa rctal. Elcs ingerem par- 
tfculas finas dc madcira c s^o responsdveis por uma ampla ati- 
vidadc cclulolftica, que conta tambdm com o envolvimcnto 
dc baetdrias. Os cupins que se alimentam de madcira geral- 
mente mostram efetiva digestao dc cclulosc, mas n£o dc ligni- 
na, cxecto para Reticulltermis, que digere 80% ou mais da lig- 
nina presente em scu alimcnto. 

Considerando a aparentc versati- 
iidadc do proccsso evolutivo, e surprccn- 
dente que tio poucos animais consumi- 
dores de vegetais sejarn capazes dc produzir suas prdprias erndmas 
dc cclulasc. Scgundo Janzcn (1981), a cclulosc 6 o principal 


a maioria dos 
dot riti vo ros 
depende das 
celulases 
microbianas, pois 
eles nao possuem 
as suas prdprias 


isopodes 
dependem dos 
organismos 
microbianos 
ingeridos 


baratas e cupins 
dependem de 
bact£rias e 
protozoarios 


por que os 
animais nao tern 
ceiulases? 


ir 


1 Celulc.ye^ 
animais 


Ingestao de 

celuiose 

pelo detritivoro 

1 i 


Rume interna 



2 Ceiulases pnoduzdasper 

3 Ceiulases produzidas 


4 Sem 

simbi&nies l&dalizados 

peia microflora ingartda 


ceiulases 

permanentemente em uma 

durante sua passagem 


ativas no 

regiao modi'icada do 
intestino 

pel o intestino 
nSo-especiaiizado 


intestino 




t t 

Celuidlise 


Rume extern o 

Ceiulases da micr&flora 
do solo &da s&rrapilheira, 
■que a'uamisobre os detritos 
vegetais antes da sua 
ingestao efou sobre as fezes 
que sao reingeridas 


FIGURA 11.12 Gama de meoanisirios que 
os detritivoros adotann para digerir a celulo- 
se (celuiolise) (segundo Swift et ai t 1979). 
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material dc construto das plantas “pela mesma razflo que slo 
construfdas casas de concrcto cm dreas com elevada atividade 
dos orpins’ 1 . Port an to, dc considera o use da celulose como 
uma defesa contra o ataque dc organ ismos supcriorcs, que ra- 
ramente podem digeri-la sem ajuda. Dc uma perspcctiva dife- 
rente, sugere-se que a capacidade cdulolltica 6 incomum ape- 
nas porque sc trata de uma caractcrfstica raramentc vantajosa 
para os animais que a possucm (Martin, 1991). Por um lado, 
comunidadcs bactcrianas diversas sc encontram comumcntc 
no intestine posterior, e isso podc ter facilitado a evolugSo da 
oduldlise mediada pda simbiosc. Por outro lado, as dietas dos 
consumidorcs dc vegetais cm gcral t£m um suprimento limi- 
tado de nutrientes crftieos, como o nitrogen io c o fdsforo, do 
que dc energia, que a oduldlise liberaria. Isso impoc a ncccs- 
sidadc dc proccssar volumes clevados de material para extrair 
as quantidades cxigidas de nutrientes, cm vest da eficientc cx- 
tra^So de energia a partir de pequenos volumes de material. 

Devido a frequence associate cx- 

tremamente fntima entre mierdbios, 

detritos vegetais c fezes animais, 6 inevi- 
. . . . . microbianos em 

tavcl que cxistam muitos consumidorcs g gra | s ^ 0 

genemlistas que ingiram todos esses te- consuridos juntos 
curs os. Em outras palavras, muitos ani¬ 
mais simpfcsmentc rule consegucm capturar uma port** de um 
rccurso sem ingprir os outros. A Figura 11.13 ilustra os diversos 
componcntes dos contctidos intestinais de 45 espdcics dc colcm- 
bolos (todas as espdeies combinadas), colctadas cm diferentes pro¬ 
fundidadcs na serrapiliieira e no solo dc Ho rest as de faia da Belgi- 
ca. As espdeies ocorrcntes nos 2 cm supcriorcs viviam cm um 
hdbitat dcrivado de folhas dc faia cm estdgios distintos dc decom¬ 
posite* microbiana, onde tambem cram comuns microalgas, fe¬ 
zes dc lesmas c isdpodcs, bem como grlos de pblcn. Suas dietas 
continliam todos os componcntes locals, mas pouoo da serrapi- 
lheira de iaia, cspdcic muito abundantc nos locals dc estudo. Em 
profundidadcs intermedidrias (2 a 4 cm), sc alimentavam princi- 


palmcntc dc esporos e hifas dc fungos, junto com fezes dc in ver¬ 
tebra dos (cm especial as fezes dc enquitrefdeos rcccntcmcnte de- 
positadas). Nas profundidadcs mals baixas, suas dietas consisti- 
am prindpalmcnte cm material mioorrfzico (os colcmbolos co¬ 
rn cram a parte fiingica da associate do fungo com a raiz vegetal) 
c detritos dc plantas supcriorcs {cm especial derivados dc raizes). 
Houve claras difcren^is intcrcspedficas tanto nas distributes 
verticais quanto na importancia rclativa dos diferentes compo¬ 
ncntes da dicta, c algumas cs pedes revelaram-se consumidorcs 
mais cspccializados do que outros (p. ex., IsotomioEa minor co- 
meu apenas fezes, c Wilkmia aspinata comeu apenas hifas dc frin¬ 
ges). Contudo, a maioria consumiu mais do que um dos poten- 
ciais componcntes da dicta, e muitas sc mostraram notavclmcnte 
gencralistas (p. ex., Protap homra dchhorni e Mesaphorura yosii) 
(Ponge, 2000). 


11.3.2 Consume de frutos cafdos 


Naturalmcntc, nem todo detrito vege- _ , * , 

* i moscas das-fnutas 

tal € tSo dincil dc digerir para os detrid- e frutos podres 
voros. Os frutos caidos, por exempio, 

sdo facilmcntc explorados por muitos tipos de consumidorcs opor- 
tunistas, incluindo insetos, aves e mamfferos. Entretanto, como 
todos os detritos, os frutos cm decomposite tern uma microflo¬ 
ra associada, ncste caso dominada prindpalmcnte por Icvcduras. 
As moscas-das-frutas {Drosophila spp.) sc espedalizam cm alimcn- 
tar-sc dessas Icvcduras c de sens subprodutos; c cm uma compos- 
tagem domestica de frutos, na Australia, fbram cncontradas cin- 
co espdeies dc Drosophila com preferSneias por determinadas ca- 
tegorias dc frutas c hortali^as cm decomposite* (Oakeshott etal. t 
1982). Drosophila hydei c D. immigrant preferem mcl6cs, 
D. busekii 6 espccializada cm hortaligas cm decomposite e 
D. simulans consomc uma variedade dc frutos. Entretanto, D. 
melanogaster , bastantc comum, mostra uma data preferenda por 
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FIGURA 11.13 Distribuigao de categorias de- 
conteudos intestinais de co!£mbolos (n - 
6.25S) (Collembola; todas as espddes com¬ 
binadas) em relagao k profundidade na ser- 
rapitheira/solo de florestas de faia na Etelgi- 
ca {segundo Ponge, 2000). 








































340 PARTE 2 - iNTERAgoES 


uvas e perns cm decomposite. Observe que os frutos cm decom- 
posigao podem ter um elevado teor aloodlico. As lcvcduras sHo 
eomumente os primeiros colonizadorcs, e os aqucarcs dos frutos 
s&o fermentados a alcool, que cm gctal 6 tdxico, is vezes mesmo 
para as prdprias lcvcduras. Drosophila melanogaster tolcra esses 
elevados niveis dc aleool porque produz grandes quantidadcs dc 
dicoal dcsidrogenase (ADH), uma enzima que deoompoe etanol 
a metabdlitos inofensivos. As hortaligas cm decomposiqio 
produzem pouco dicool, e D. bust-kit, que sc assoda a elas, produz 
muito pouco ADH. As especies que preferiam meldcs modcra- 
damente alcodlicos produziram niveis intermedidrios dc ADH. 
Drosophila melanogaster associa-se tatnbem aos resfduos da ekbo- 
ragao do vinho. 


11.3.3 Fezes de invertebrados como alimento 


os isdpodes 
crescem melhor 
quando podem 
comer suas 
prdprias fezes 


Uma graude proporqdo da matdria 
orginica morta nos solos e cm sedi- 
mentos aqudticos consiste provavcl- 
mente cm fezes de invertebrados, que 
os detritivoros gencrafistas costumam 
incluir cm suas dietas. Algumas das fezes derivam dc insetos 
pastadores. Em laboratdrio, as fezes das larvas dc Operophthem 
fagata que consumiram fblhas de faia (Fagus sylvaticd) , sob a 
influ £ncia da lixiviagdo e da degradaq^o microbiana, sc de¬ 
co mpuscram com mais rapidez do que a prdpria serrapilheira. 
foliar; no entanto, a taxa. dc decomposigao foi muito aumen- 
tada quando os isdpodcs detritivoros (Punellio sea bar e Onis- 
cus asellus) se alimentaram de fezes (Figura 11.14). Assim, as 
taxas dc decomposig&o c de liberate dc nutrientes para o solo, 
a partir dc fezes de pastadores^, podem scr aumentadas me- 
diantc a atividadc alimcntar de detritivoros coprbfagos. 

As fezes de detritivoros sao comuns cm muitos ambien- 
tcs. Em alguns casos, a reingestdo das fezes podc ter uma gran¬ 
de importincia, pclo forneeimento dc micronutricntes csscn- 
ciais ou dc recursos altamentc assimildveis. Na maioria dos 


casos, entretanto, £ provdvel que ndo 
cxistam nitidos beneffeios nutritivos 
no consumo dc fezes, cm comparagdo 
com o dc detritos dos quais as fezes 
foram derivadas. Assim, o isdpodc 
Porcdliu scabar teve um ganho mcnor pelo consumo de suas 
fezes, mesmo quando clas foram inoculadas cxpcrimcntalmcnte 
com mierdbios, do que pclo consumo dircto da serrapilheira 
foliar do amiciro {Alrtus glutinosa) (Kautz et al 2002). For 
outro lado, no caso das folhas do carvallio (Quervus robur), 
com mcnor prefer£ncia nutricional* as fezes inoculadas propi- 
ciaram um aumento pequeno, mas significative, na taxa de 
crescimcnto, cm comparagdo com o material foliar da planta- 
mdc dc carvalho. A coprofagia podc scr mais valiosa quando a 
qualidadc do detrito c particularmcntc baixa. 

Um case notdvcl dc coprofagia foi 
rcvclado cm alguns pequeno s lagos da um moscuito- 
zona pantanosa do nordcstc da Ingfa- v “ rd e u 1 

terra (MacLachlan et al., 1979). Esses 
corpus d’dgua escuros tern pcnctra^ao outro 
rcstrita de luz* devido is substdneias 
hiimicas dissolvidas provenientes da turfeira do entorno, sendo 
caractcristicamcntc pobres cm nutrientes para as plantas. A pro- 
du^do primdria £ insignifrcantc. O principal aporte orgdnico con- 
sistc cm partfeuias dc turfeira de baixa qualidadc, resuitantes da 
crosdo das margens. No momento cm que a turfeira deixa o csta- 
do de suspensdo para depositar-se, cla foi colonizada principal- 
mente por baetdrias, c seus conteiidos caldrioo c proteico aumen- 
taram em 23 e 200%, rcspcctivamente. Essas pcquenas particulas 
sac consumidas por larvas detririvoras de Cbirunumus lugabris, 
um mosquitopdlvora ndo-picador. As fezes produzidas pelas lar¬ 
vas sdo oolonizadas de modo complete) e abundante por fungos; 
sua atividadc microbiana se intensifica, c clas poderiam constituir 
um rccurso alimcntar dc alta qualidadc. Pofom, principalmcnte 
por scrcm demasiado grandes c duras para as pegas bucais das 
larvas dc Chinmomus, as fezes uao sio rcingcridas. No entanto, 
para outro habitantc comum do I ago, o pequeno crustdcco 


a "co profagia” 
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valiosa quando a 
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FIGURA 11.14 Perda cumuiatrva de 
massa da serrapilheira foliar da faia e 
das fezes de larvas pastadoras (Qpe- 
rophthera fagata) na presenqa e na 
ausenciade for rage io por isdpodes. Os 
erros-padrao sao mostrados (segundo 
Zimmer e Tdpp, 2002).. 
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Chydorus sphaerkus> as fezes do quironomldeo s&o muito atrati- 
vas. Em gcral* csta csp&ic sc cnoontra associada a cssas fezes c 
provavelmcnte depends dclas como fcnte alimendcia. Esse crus- 
ticeo apreende as pelotas dc fezes do quironomldeo com a valva 
dc sua carapa^i e as fez girar enquanto raspa sua supcrficic, cau- 
sando sua desintegragao gradual. No kboratdrio, foi demonstra- 
do que a presen^a do crusticco acclera dtasdeamente a transfer- 
ma^ao de pelotas graudes de Chirommus cm particular mcnores. 
O dctalhe final c mais intrigante da hisferia 6 que as fezes frag- 
mentadas do quironomldeo (provavelmcnte misturadas com as 
fezes do crus ticeo) agora sao pequenas o bastante para que de 
possa usd-las novamente. £ provivd que as larvas de Chirommus 
lupibris crcsgam mais rdpido na presenqa de Chyd&rus sphaericus 
devido i disponibilidade de material fecal adoquado para comer. 
A intcraqao bcncficia ambos os participantes. 

11.3.4 Fezes de vertebrados como alimento 

Os cxcrcmcntos dc vertebrados carni¬ 
vores slo relativamentc dc baixa qua- 
lidade. Os camivoros assimilam scu 
alimento com alta cficfencia (cm ge- 
ral digerem 80% on mais) c suas fezes 
return apenas os components men os digerfveis. Alim disso* 
os carnivores sio neccssariamente muito men os comuns do 
que os hcrblvoros* c 6 provdvel que scus cxcrcmcntos nao se- 
jam abundantes o suficiente para sustentar uma fauna detrirf- 
vora cspecialista. Os cscassos resultados de pesquisa sugcrem 
que a decomposite i cfetuada quasc que intciramcnte por 
bactirias e bingos (Putman, 1983). 

As fezes dos hcrblvoros, ao con- 

emre'herSos tririo > cont£m iinda uma 8 rande 
rriamfferos quantidade dc matiria organica. A 

autocoprofagia (reingestao das pr6- 
prias fezes) 6 um hibito amplamcnte difundido entre herbl- 
voros mamfferos dc portc pequeno a midio, sendo registrada 
cm coelhos e lebrcs, roedotes* marsupials e um primata (Hi- 
rakawa* 2001). Muitas cspicics produzem fezes macias c du- 
ras, sendo as primeiras ricas cm vitaminas c protcinas micro- 
bianas* cm gcral rcingeridas (dirctamcntc do anus). Quando 
impedidos de reingestdo* muito s animais cxibcm sintomas de 
desnutri^iao e crescem mais lentamentc. 

Os cxcrcmcntos dos hcrblvoros 
apresentam uma distribui^io suficicn- 
temente densa no ambiente para sus¬ 
tentar sua prdpria fauna caracterfsti- 
ca, que consist c cm muitos visitantes 
ocasionais, mas com vdrios consumi- 
dorcs espccfficos. A remojao dos cxcrcmcntos varia sazonal e 
cspaciafmcntc. Nas rcgiocs tropicais e nas temperadas quen- 
tes, a atividadc predominante ocorrc durante as chuvas dc ve- 
rio. Jd nos climas do tipo mediterrineoj a remo^do dos excre- 
mentos i mais alta durante a primavera, apds as chuvas dc 
inverno, c novamente no meio do verdo* quando as tempera- 


turas sdo altas (Davis* 1996). A remote dos cxcrcmcntos tarn- 
bem ocorrc com taxas mais clcvadas cm situates de boa lu- 
minosidade e 6 mais rdpida cm solos arenosos do que cm solos 
argilosos mais dutos e compactados (Davis* 1996). Uma am- 
pi a gama de animais participa dess a atividadc* incluindo mi- 
nhocas* cupins c* cm particular, besouros. 

Os cxcrcmcntos dos elefantes proporcionam um bom 
exemplo do papcl predominante dos besouros. Podem scr reco- 
nhecidos dois padrocs principals de decomposi^do* rclacionados 
is estates limida c seca. Durante a dpoca dc chuvas, cm pouoos 
minutos de depdsito de cxcrcmcntos, a area fica cheia de besou¬ 
ros. Os besouros que sc alimentam dc cxcrcmcntos enterram tam- 
bim grandcs quantidadcs dcstc material junto com scus ovos* 
para fornccer alimento is larvas cm dcscnvolvimento. Por cxem- 
plo* o grande besouro africano coprdfago* Heliocopm dillonh cor- 
ta uma por^ao de cxcrcmcntos frescos c a faz tolar, para entcrra-la 
a vdrios metros distantes da pilha original ondc o material fora 
depositado. Cada besouro enterra uma grande quantidade dc cx¬ 
crcmcntos suficiente para vinos ovos. Uma vez enterrados os cx¬ 
crcmcntos, o besouro di a forma dc ta^a a uma pequena quan- 
tidadc c a recobre com terra; um ilnico ovo 6 depositado* e 
logo mais cxcrcmcntos sio adicionados, afe produzir uma es- 
fera quasc intciramcnte cobcrta por uma fina camada dc solo. 
Uma pequena irea na parte superior da bola* junto i localiza- 
o do' ovo, nio fica coberta de terra* possivelmcnte para feci- 
litar o intcrcAmbio gasoso. Apds a eclosio, com um movimento 
dc rota^io* a larva sc aiimenta dentro da bola dc cxcrcmcntos* 
cscavando um buraco c incidcntalmcnte consumindo suas prd- 
prias fezes, bem como as do elefantc (Figura 11.15). Quando 
todo alimento fornccido pclos scus progenitores 6 consumi- 
do, a larva cob re o interior da cavidade com uma pasta elabo- 
rada com suas prbprias fezes e entra na fasc de pupa. 

Os besouros tropicais coprdfagos 
da famflia Scarabcidae fern um compri- ^ ™ ^ ad 5 

memo que varia de poucos milimetros cc profag os 

ate os 6 cm dc Heliocopm. Nem todos 

removcm excrementos c os enterram a uma certa distincia da 
pilha Alguns escavam scus ninhos cm profundidadcs variadas 
imediatamente abaixo da pilha de cxcrcmcntos* c outros consti- 
tucm suas cimaras dentro da prdpria pilha. Os besouros de ou- 
tras femflias nio formam cimaras* mas simplcsmente depositam 
seus ovos nos excrementos, e suas larvas sc alimcntam c ctescem 
dentro dessa massa afe o plcno dcscnvolvimento* quando sc afas- 
tam para passar a fase dc pupa no solo. Os besouros associados a 
cxcrcmcntos dc elefente durante a esta^io limida podem rctirar 
100% da pilha desse material. Qualquer resfduo dc cxcrcmcntos 
podc ser proccssado por outros dctritfvoros* como as moscas c os 
cupins, assim como por decompositores. 

Os cxcrcmcntos depositados na estat^o seca s&o coloni- 
zados por relativamentc poucos besouros (os adultos emer¬ 
ge m apenas durante as chuvas). Observa-se alguma atividadc 
microbiana, que* no entanto, diminui com rapidez k medida 
que as fezes secam. O reumedecimcnto durante as chuvas csti¬ 
nt ula novamente a atividadc microbiana, mas os besouros n^o 
cxploram cxcrcmcntos vclhos. Dc fato, uma pilha de cxcrc- 
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FIGURA 11.15 (a) Urn besouro africano co- 
pnbfago arrastando uma bola de excremen* 
tos (cortesia de Heather Angel), (b) A larva do 
besouro Heftocopfis escava um buraco a me* 
dida que se alimenta dentro da bola de excre- 
mentos (segue do Kingston e Coe, 1077). 


mcntos depositaries na cstaglo scca pode persistir por mais dc 
dois anos, cm comparag&o com aquelas formadas durante aa 
chuvas, que pcrmancccm por 24 horas ou mcnoa. 

O catrumc bovino tern causado 
um problema cxtraordindrio c oconomi- 
camcme muito importantc na Austra¬ 
lia. Durante oa ulumos dois sdculos, a 
populate dc vacas aumentou de exata- 
mente setc individuos (trazidos pelos primeiros colonizadores cm 
1788) para cerca de 30 milhoca. Esses bo vino a produzem diaria- 
mente uma grande quantidadc de catrumc, cobrindo aeia milhoca 
dc acres por ano. O depdsito dc catrumc bovino por si s6 nlo 
repreaenta um problema no mundo, ondc cases animaia cxiatcm 
lid milhoca de anos e tem uma fauna associada que explora oa 
rccuraos focais. Entrctanto, os maiores hcrbfvoros da Australia, 
at£ a colonizagdo europdia, cram marsupiais, como oa cangurus. 
Os detritivoros natives, que sc nutrem dc pelotaa secaa e fibrosas 
daquclea herbivoros, nio podem dar conta do catrumc bovino 
depositado sobre a pastagem, cuja perda tem imposto um enor- 
me onus economioo a agricultura australiana. Por esaa razio, foi 


decidido, cm 1963 , introduzir na Australia bcaouros de origem 
africana, capazcs dc conaumir catrumc bovino, noa locais mais 
importantca c aob as condigdes picvaJcccntca ondc eases animais 
Sdo criados (Waterhouse, 1974); maia de 20 cspccics fcram intro- 
dteddas (Doubc etaL t 1991 ). 

Aldm dcsac problema, a Australia 6 infestada peia mosca 
nadva {Musa vetustisstma) e pela mosca-do-biifalo ( Haemato- 
bia irritant exigua), que ovopositam sobre o cstrume. As larvas 
nlo conscgucm sob reviver no cstrume que foi enterrado por 
bcaouros, cuja presenga tcm-sc moatrado efetiva na redugio da 
abundincia daa moacas (Tyndalc-Biscoc c Vogtr, 1 996 ) . A re¬ 
duce bcm-succdida ac o cstrume for enterrado com atd oer- 
ca dc seis dias dc produgio, que 6 o tempo para a cclosio dos 
ovos da moaca (depositam sobre o cstrume fresco) c sen desen- 
volvimcnto ao cstigio de pupa. Edwards e Aschenborn ( 1987 ) 
examinaram, no sul da Africa, a nidificagSo de 12 eapdcics de 
bcaouros do cstrume pertcnccntes ao g£nero Onitis. Elea con- 
clufram que O. uncinatus era a principal candidate a scr intro- 
duzida na Australia para controlar a moaca, uma vce que 
quantidades substanciais de cstrume fcram enterradas na 
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primeira. noitc apds sua colonizatgio. A esprfeie mcnos apro- 
priada, O. viridualus , utilizou vitios dias construindo um tti- 
ncl e s6 comegou a entemr o cstrume ap6s 6 a 9 dias. 


11.3.5 Consume de carni^a 


muiftos carnfvoros 
sao consumidores 
de carmga 
oportunistas 


... e vice-versa 


Ao considerar a decomposite de cor- 
pos monos, 6 opertuno distinguir tr£s 
categarias de organismos que atacam car- 
ca^as. Antes de tudo, os dccomposito- 
rcs c os detridvoros invertebrados tern papeis a desempenhar. For 
exempio, os besouros tcnebrionfdeos Argoporis apicalis e Crypta- 
dius tarsalis sao cspedalmente abundantes cm ilhas do Golfo da 
California, onde grandcs oolbnias de aves marinhas nidificam; 
nesses locals, os besouros se alimentam de carca^as de aves, bem 
como de rcstos de peixes associados as colonias de aves (Sanchez- 
Pinero c Palis, 2000). No caso do consume de carniga, todavia, 
os vertebrados sao muitas vezes tambem de impordneia considc- 
rivd. Muitas carcagas de tamanho suficiente para unia linica rc- 
fei^to de um on poucos desses detridvoros consumidorcs de car- 
ni$a serao removidas completamente logo apds a mortc, restando 
nada para b act chi as, fungos ou invertebrados. Esse papef 6 desem- 
penhado, por exempio* per raposas irticas c gaivotas-rapineiras 
cm regioes polares, por corves, giutdes e tcxugps cm areas tempc- 
radas e per uma ampla variedade de aves c mamfferos nos trbpi- 
cos, incluindo papagaios, chacais e hicnas. 

A composite qufmica da dicta 
dos consumidorcs de carni£a 6 com- 
plctamcntc distinta da de outros detridvoros, o que se rcflete 
no scu complcmento de enzimas. A atividade de carboidrata- 
ses £ fraca ou nula, mas a atividade de proteases c lipases 6 
intensa. Os detridvoros consumidorcs de carnifa possucm ba- 
sicamente a mesma maqulnaria enzimitica dos carnfvoros, rc- 
fletindo a identidade qufmica do scu alimento. Na realidade, 
muitas cspbcics de carnfvoros (como os ieoes, Panthera led) sao 
tambdm consumidorcs de carniqa oportunistas (DeVault e 
Rhodes, 2002), c os clfesicos consumidorcs de carni^a (como as 
bienas, Croatia crocutd) is vezes agem como carnfvoros. 

As raposas articas (Alopex lagopus) 
ilustram como a dicta dos consumido¬ 
rcs de Camilla facultativos podc variar 
com a disponibilidadc de alimentos. Os 
lemingues {Dicrmtonyx c Lemmus spp.) sao as presas vivas das 
raposas cm grande parte da sua irea de vida c durante muito 
tempo (Elmhagcn et a!., 2000). Entrctanto, as popukgoes de le¬ 
mingues passam por dramidcos ciclos (ver Capftulo 14), fbrgan- 
do as raposas a buscar alimentos altcrnativos, como aves migratd- 
rias c sens ovos (Samelius c Alisauskas, 2000). No inverno, os 
alimentos marinhos se tornam disponfveis quando as raposas po- 
dem dcslocar-se para o mar gclado e consumir carca^is de focas 
mortas por ursos polares. Roth (2002) investigpu atd que ponto 
as raposas passaram a consumir carni^a no inverno, mediante 
a comparable das razocs dos isdtopos de carbono ( :; ^C: :2 C) 
de alimento suspeito (os organismos marinhos caractcristica- 


a raposa artica: 
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mente apresentam razocs mais altas do que os tcrrfcolas) e do 
p£lo de raposa (uma vez que as assinaturas dos isbtopos de carbo¬ 
no de tecidos do predador refletcm as raz6cs da presa consumi- 
da). A Figura 11.16 mostra que, cm tr£s dos quatro anos de cstu- 
do, a ass in a turn do isdtopo de amostras de pclo de raposa aumcn- 
ton muito no inverno - resuitado espendo, pois a carniga de 
focas era o principal componentc da dicta No inverno de 1994, 
entrctanto, nio fbi observada uma clara mudanga e 6 importantc 
destacar que a densidade de lemingues fbi elevada nesse perfodo. 
Pirece que as baleias passaram a consumir carniipi de fbca quart- 
do a forma^o de gelo marinlio permitiu, mas apenas se as presas 
alternativas nao estivessem disponfveis. 

Os papeis rcktivos descmpcnlia- 
dos por decompositores, invertebrados 
c vertebrados sao influenciados por fa- 
tores que afetam a velocidadc com que 

as carcafas sio dcscobcrtas por consumidorcs, cm relagSo i taxa 
com que elas dcsapareccm devido is atividades microbianas c de 
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FIGURA 11.16 (a) Mudangas anuais da densidade de lemingues no 
verao, proximo ao Cape Ctuirchrfl, Manitoba s Canada, e {b) razoes 
dos isdtopos de carbono [media ± erro-padrao) de pSIo de raposa, no 
inverno [refletrndo a dieta de verao) e no verao (refletindo a dieta de 
inverno). Os numeros nas barras indicam ostamanhos das amostras 
[segundo Roth, £002) , 
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invertebrados. Isso d ilustrado para as carcagas dc pcqucnos roc- 
dares* aijo desaparecimcnto/dccomposigio foi monitorado na 
zona rural dc Oxfordshire nos perfodos dc verio-outono c dc 
verao-primavera (Figura 11.17). Existem dois pontos a scrcm res- 
saitados. Primeiro* a tax a dc climinagio das carcagas foi mais ri- 
pida durante o verio e o outono* refletindo uma maior atividadc 
dos consumidorcs de carniga durante esse perfodo (presumivcl- 
mentc por causa de dcnsidadcs populadonais mais elevadas dos 
consumidorcs c/ou taxas de consume mais elevadas - estes fato- 
res nao foram monitorados no estudo). Em segundo lugar* uma 
porccntagem maior dc corpos dos roedores foi climinada no pc- 
rfodo dc invemo-primavera* embora por um tempo mais longo. 
No perfodo de maior lentidio da decomposite microbiana* to- 
das as carcagas persistiram pelo tempo sufidente para screm cn- 
contradas pclos scus consumidorcs. Durante o verio e o outono, 
a decomposite foi muito mais ripida, e toda carcaga nio-desco- 
berta cm 7 ou 8 dias era dccomposta e diminada por baetdrias, 
fungos c detritivoros invenebrados. 

Certos componcntcs dos corpos 

animais sio cspcciaimentc resistentes 

ao ataque c demoram mais para desa- 
ossos. pel os e H F 

penas pareccrcm. Entretanto* algumas espd- 

cics dc consumidorcs possucm as cn- 
zimas necessirias para decompb-los. Por cxemplo* as krvas de 
espdeies da mosca-varejeira (Lucilia) produzem uma colage- 
nasc que podc digerir o coligcno c a clastina presentes nos 
tcndocs c nos ossos mais fracos. A queratina* principal com- 
ponente dc pclos e penas, constitui a base da dicta dc espdeies 
caracterfsticas dos illtimos estigios da decomposite da carni¬ 
ga, cm particular de mariposas do grupo dos tincfdcos e bc- 
souros do grupo dos dermestfdeos. O intestine mddio desses 
insetos secrcta agentes muito redutores que rompem as resis¬ 
tentes ligagoes de uniio das cadcias peptidicas da queratina. 
Algumas enzimas hidroliticas sc encarregam* entao, dos rcsi- 
duos. Os fungos da famftia Onygcnaceae slo consumidorcs 



FIGURA 11.17 Taxa de eliminate de cad a veres de pequenos mamf- 
feros na zona rural de Oxfordshire (Reino Unido) 1 em dois perfodos: 
verao-outono e invemo-primavera (segundo Putman, 1983), 


os not^veis 

besouros 

enterradores 


cspecializados cm chifres e penas. Os cadivcrcs dos grandcs ani¬ 
mais sio os que gcralmcntc fornccem a mais ampia variedade dc 
rccursos e* assim, atraem a maior divetsidade dc consumidorcs dc 
carniga (Doubc* 1987). A comunidadc consumidora dc carniga 
associada a lesmas c caraodis mottos* ao contririo, consistc em 
um niimero relativamcnte pequeno dc moscas das familias Sar¬ 
cophagi dac e Cailiplioridac (KncidcL 1984). 

Um grupo dc invertebrados con¬ 
sumidorcs dc carniga mcrcce cspcciai 
atcnglo - os be sour os enterradores 
{Nicrophorus spp.) (Scott* 1998). Es- 
sas espdeies vivcm exclusivamcnte sobre carniga, ondc cum- 
prem sua extraordiniria histdria de vida. Os Nicrophorus adul- 
tos* usando scus quimiorrcccptores sensfveis* chcgam ate a 
carcaga de um pequeno mamffero ou ave dentro de uma ou 
duas Koras apds sua morte. O besouro podc dilaccrar a carne 
do cadiver e come-la ou* sc a dccomposigio for suficicntc- 
mente avangada* con so me as larvas da mosca-varejeira. No 
entanto* sc o besouro encontra um caddvcr completamente 
fresco* eic o en terra no mesmo local do encontro ou pode 
arrastar o corpo (com peso muitas vezes superior ao seu) por 
virios metros* antes de comegar a escavar. Ele traballia por 
baixo do caddvcr* cscavando cuidadosamcntc c enterrando 
poueo a pouco o pequeno mamifero* atd que este fique com¬ 
pletamente sob o solo {Figura 11.18). As diferentes espdeies 
dc Nicrophorus variant quanto ao tamanho corporal (c* por 
conseguinte* o tamanho do cadaver utilizado)* ao perfodo rc- 
produtivo (c* assim* a estagio de atividade)* ao perfodo diirio 
dc atividade (algumas slo diurnas* outras crepuscularcs c al¬ 
gumas noturnas) c ao habitat utilizado (florcsta de conffcras* 
floresta dc latifoliadas* campo* banhado ou general is tas) (Scott* 
1998). Algumas espdeies* como N. vespilhides, apenas cobrcm 
o cadiver* c outras* incluindo A T . germanietts, podem enterri- 
lo atd 20 cm de profundidade. Durante a cscavag^o* 6 provd- 
vel o aparecimento dc outros besouros enterradores. Os indi- 
vfduos competidores da mesma cspccic on de outras cspdcics 
s^o vigorosamente repelidos* o que is vezes provoca a morte 
dc um dos combatcntes. Por outro lado* um possivcl par 6 
aceito e* ent^o, o macho e a fomea trabalham cm conjunto. 

O corpo enterrado 6 muito menos suscetfvcl ao ataque 
por outros invertebrados do que se pcrmanecessc sobre a su¬ 
per ffcic do solo. Em certas drcrnistancias* 6 proporcionada 
uma protcg&o adicional pela rclagSo mutualfstica entre os be¬ 
souros c uma cspdcic de acaro* Poectiachirus necr&phori. Nessa 
rclagio* o dcaro infesta os besouros c* assim* d transportado 
para uma fontc dc carniga adequada. Quando a carcaga d cn- 
terrada* o besouro ciimina sistcmaticamente os pdlos* e isto a 
livra dc virtuais ovos de mosca-varejeira. Entretanto* se a car¬ 
caga d enterrada apenas superficiaimcnte* as moscas ovoposi- 
tam mais* c as suas larvas compctirio com as larvas do besou¬ 
ro. £ ncstc momento que a presenga de icaros tern um efeito 
bendftco. Os icaros penetram e consomcm os ovos das mos¬ 
cas* o que mantdm a carcaga livre dos competidores do besou¬ 
ro c melhora accntuadamcntc o sucesso reprodutor dcste (Wil¬ 
son* 1986). Os progenitorcs* ou is vezes apenas as fdmeas* 
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FIG UR A 11.18 Enterro de um rate per urn par de besom ros do genero Nicropborus (segundo Milne e Milne, 1976), 


con sum ido res de 
carniga no fundo 
do mar 


permanecem na c&mara para cuidar das larvas. Uma deprcs- 
silo cdnica 6 prcparada na parte superior da Lola de alimento, 
na qual s&o regurgitadas gotinhas de alimento parcialmcnte 
digeridas. As larvas mais desen vol vidas s&o capazes de se auto- 
alimentar, mas somentc sc sua dcsccnd£ncia estiver pronta para 
inidar o cstdgio de pupa, quando os adultos abrem caminho 
atravdi do solo c se afastam voando. 

Conformc jd men cion ado, nos 
ambientes de dgua docc, a carniga ndo 
apresenta uma fauna espccializada. No 
entanto, slo cncontrados cspecialistas 
consumidorcs de carniga no fundo marinho, nas partes muito 
ptofundas dos oceanos. A medida que os detritos submergem 
atravds da dgua profunda, cxcctuando as partfculas maiorcs, 
to da a matdria orgdnica 6 dccomposta antes de chcgar ao fun¬ 
do. For outro I ado, ocasionalmcnte, o corpo de um peixe, de 
um mamffero ou de um invertebrado grande se deposita no 
fundo do mar. Embora com densidades baixas, la cxistc uma 
diversidade signiftcativa de consumidorcs de carniga, dotados 
de vdrias caracterfsticas ajustadas a um tipo de vida cm que os 
alimentos sHo bem-distribufdos no espago c no tempo. Dahl 
(1979), por cxcmplo, dcscrevcu vdrios g£ncros de crustdceos 
gamarideos das profundezas marinhas que, difcrcntcmcntc dos 
seus parentes das ilguas mcnos ptofundas c das ^guas doces, 
possucm densos feixes de piles quimiossensoriais expostos, para 
localizar o alimento, e mandfbulas afiadas, que podem dilace- 
rar grandes pedagos de carniga. Esses animals tambem tern a 


capacidade de engolir quantidades de alimento muito aidm do 
que 6 normal para os anflpodcs. Assim, PamliceUa possui uma 
parede corporal mole, que pode ser estendida quando da in¬ 
gested de um alimento grande, de mo do a sc tornar duas ou 
trls vezes maior do que seu tamanlio normal; o intestine m 6- 
dio de Himndeila se expan de para cnchcr quase toda a cavida- 
dc abdominal, onde pode ser armazenado o aJimcnto. 


11.4 Conclusao 

As comunidades de decompositores, cm sua composigao c ati- 
vidade, sHo tio ou mais diversas do que qualquer uma das co- 
munidadcs mais comumentc estudadas pclos ecdlogos. Fazcr 
gcncralizagdcs sobre elas 6 extremamente difkil, pois a gama 
de condigdcs experimentadas cm suas vidas 6 muito variada. 
Como cm todas as comunidades naturais, os habitantes Mo sd 
t£m deman das especial izadas de recursos c condigocs, mas tam- 
b£m suas atividadcs alteram os recursos c as condigocs dispo¬ 
rt fveis para outros. A maioria desses acontccimcntos £ ocultada 
da vista do observador, nas fendas e rccntr&ncias do solo e da 
serrapilheira, bem como nas profundezas dos corpos de dgua. 

A despeito dessas dificuldades, podem ser cstabclecidas 
algumas gencralizagdcs: 

L Os decompositores e dctritfvoros tendem a ter nfveis de 
atividadc baixos quando as temperaturas s£o baixas, a 
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aerate 6 pobre* a dgua 6 escassa no solo c as condiqocs 
sao dcidas. 

2. A cstrutura e a porosidadc do ambicntc (solo on serrapi¬ 
lheira) sdo dc importancia dedsiva* nao so porquc afetam 
os fatorcs mcncionados no ponto 1* mas tambdm porquc 
muitos dos organismos tcsponsdvcis pda decomposite prc- 
cisam nadar* arrastar-se* crescer on abrir eaminho no mcio 
cm quc sens rccnrsos cst&o disperses. 

3. As atividadcs dos dccompositorcs c dos dctritfvoros sdo 
intimamente rclacionadas c cm alguns casos podem scr si- 
ndgicas. Por cssa razao* 6 muito dificil revclar sua impor- 
tinda rdativa no proccsso dc decomposite. 

4. Muitos dos dccompositorcs c detritivoros sdo especial istas* 
e a decomposite dc matdia orgdnica morta rcsulta das 
atividadcs combinadas dc organ ismos com cstruturas* for¬ 
mas e hdbitos alimcntarcs muito diforentes. 

5. A substdneias org&nicas podem exibir ciclagcm repetida atra- 
ves dc uma succss£o dc micro-hdbitats* dentro c fora dos in¬ 
testines c das fezes dc organismos diforentes* & medida quc 
sSo degradadas desde estrntnras altamente organizadas are sen 
dcstino final como didxido dc carbono c nutrientes minerals. 

6. A atividadc dos dccompositorcs libera os rccnrsos mine¬ 
rals* como o fosforo e o nitrog£nio* quc cstdo fixados na 
matdria organic a morta. A vclocidadc da decomposite 
determinat'd a taxa com quc sdo liber ados tais rccnrsos para 
as planras cm crcscimcnto (on sc torn am livres para difun- 
dir-sc c* assim* serein perdidos no ccossistcma). Esse tdpi- 
co serd estudado no Capftnlo 18. 

7* Muitos rccnrsos mortos sdo distribufdos irregular mente no 
espaqo c no tempo. No proccsso dc colonizagdo* opera um 
elemento dc acaso; o primeiro a chegar disp6c dc um rc- 
curso rico para cxplorar* mas a espdeie mclhor succdida 
podc variar dc uma pilha dc cxcrcmcntos para outra* e dc 
um caddvcr para ontro. A dindmica da competigdo entre 
cxploradores dcssc mosaico dc rccnrsos ncecssitade modc- 
los matcmiticos cspecfficos (ver Capftnlo 8). Uma vcz quc 
o detrito com £fcqu£ncia 6 uma ££ ilha” cm um mar dc habi¬ 
tats complctamcntc distintos* sen estudo 6 conccitualmcntc 
scmclhantc ao discutido no Capftnlo 21 no tdpico da bio- 
gcografla dc ilhas (ver Segdo 21.5). 

8. Por fon* talvcz seja instrutivo nSo enfatizar o cxito com quc os 
dccompositorcs e os dctritfvoros exploram sens rccnrsos. Afi¬ 
na] dc eontas* foi a incapacidadc dos organismos para dccom- 
por a madcira quc tornou possfvcl a exist cncia dc florcstas! Os 
depdsitos dc turfa* dc carvao c dc pctfolco sdo outros tcstc- 
munhos dcssas dcficicncias dc decomposite- 

Resumo 

Distinguimos dois grupos dc organismos quc utilizam mate¬ 
ria orgdnica morta (saprdtrofos): dccompositorcs (baeforias c 


fongos) c dctritfvoros (animais consumidorcs dc maforia mor- 
ta). Estes ndo control am a taxa com quern sens rccnrsos sdo 
disponibilizados on regencrados; clcs dependent da taxa com 
quc uma outra forga (scnescSncia* doenga* queda das folhas) 
libcrc o rccurso do qua! clcs vivem. Elcs s&o doadorcs contro- 
lados. Todavia* 6 possfvcl observar um cfoito “mutualista” in- 
direto* por mcio da liberate dc nutrientes da serrapilheira 
cm decomposite* quc podc afetar a taxa com quc as drvorcs 
produzem mais serrapilheira. 

A imobilizagdo ocorre quando um nutriente inorgdnico 
6 incorporado cm uma forma orgdnica - cm especial durante 
o crcscimcnto dc plantas vcrdcs. Dc modo contrdrio, a dc- 
composigao cnvolve a libcragao de cncrgia e a minemlizagdo 
dc nutrientes qufmicos - uma converse dc cicmcntos de uma 
forma orginica para uma inorg&nica. A decomposite ^ 
nida como a dcsintegrate gradual dc materia orginica morta 
c 6 cfotuada por agentes ffsicos e qufmicos. Ela culmina fre- 
qilcntcmcntc ap6s uma succssio mais ou menos prcvisfvel de 
dccompositorcs colonizadorcs* com mofoculas complexes ri- 
cas cm cncrgia sendo dccompostas cm didxido de carbono* 
^gua e nutrientes inorginicos. 

Muitos dccompositorcs microbianos sSo bem cspcciali- 
zados* como os mimlsculos consumidorcs dc baetdrias e fon¬ 
gos (microbfvoros)* mas os dctritfvoros com frcqtidncia slo 
general istas. Quanto maio r o dctritfvoro* men or a sua capaci- 
dadc dc distinguir entre mierbbios como alimentos c o detrito 
sobre o qual cstes cst^o crescendo. Discutimos os papdis rcla- 
tivos dc dccompositorcs c dctritfvoros na decomposite cm 
ambientes terrestres* dc ifgua doce e marinhos. 

A taxa com quc a matdtia otgitiica morta sc decompose d 
muito de pendente da sua composite bioqufmica c da dispo- 
nibilidadc dc nutrientes minerals no ambicntc. Os dois prin¬ 
cipals components de folhas c madcira mortas s^o acelulosc 
c a lignina. Estas s^o responsdveis por considcrdvcis proble¬ 
ms digestives dc animais consumidorcs* muitos dos quais sdo 
incapazcs dc produzir a maquinaria cnzimdtica para decom- 
p 6-las. A maioria dos dctritfvoros depen dc dc organismos 
microbianos para digerir cclulosc* cm uma variedadc dc sso- 
ciaq6cs progressivamente fntimas. Os dctritfvoros lidam mais 
faciimente com frutos mortos. 

As fezes e a carniga sdo recursos orginicos mortos 
abundantes cm todos os ambientes e* mais uma vcz* os or¬ 
ganismos microbianos e dctritfvoros desempenham papehs 
importantes. Muitos dctritfvoros se alimentam de fezes* e 
os cxcrcmcntos de herbfvoros (mas ndo dc carnfvoros) sus- 
tentam sua prdpria fauna caracterfstica. Dc mancira andlo- 
ga* muitos carnfvoros sao consumidorcs oportunistas dc car- 
niga* mas existe tambtfm uma fauna espccializada no con- 
sumo de carniga. 

Em sua composite c atividadcs* as comunidades dc dc¬ 
compositorcs S &0 tio ou mais diversas do que qualqucr uma 
das comunidades mais comumentc cstudadas pclos ccdlogos. 
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12.1 Introdugao: parasitos, patogenos, 
infecgao e doenga 

No Capftulo 9, dcfinimos um parasito como um organismo 
que obtifm sens nutrientes dc um ou dc muito poucos indivi- 
duos hospedciros, normalmentc provocando dano, mas sem 
causar morte imediata. Neste capftulo, abordaremos esse tenia 
com algumas outras defini^ocs, uma vez que hd muitos termos 
frequentemente mai-empregados, o que 4 impottantc evitar. 

Quando os parasitos colonizam um hospedeiro, diz-sc 
que este abriga uma infic$do. Somentc sc a infec^ao ocasiona 
sintomas daramente prejudicial ao hospedeiro pode-sc dizer 
que este tem uma doenga. Para muitos parasitos, cxistc a supo- 
si^do dc que o hospedeiro possa softer algum dano, mas, como 
ainda ndo foi idcntificado qualquer sintoma cspecffico, ndo 
lid docmpi. PatSgeno 6 o termo que pode scr apficado a qual¬ 
quer parasito que provoca uma doenga (ou seja, elc 4 “patogg- 
nico”). Dcsse mode, sarampo c tubcrculose sdo doen^as infee- 
ciosas (combinaqocs de sintomas res ultames dc infec^oes). O 
sarampo 6 o rcsultado dc uma infecqiao vital; a tubcrculose 4 o 
resultado dc uma infcc^o bactcriana (Mycobacterium tuber¬ 
culosis). O vfrus do sarampo e M. tuberculosis sao patogenos. 

Os parasitos constituem um grupo imporrantc dc organis¬ 
mo s. Milh6cs de pcssoas mortem anualmcntc por causa dc dife- 
rentes tipos dc infecyao, c muitos outros milhoes fleam debilita- 
das ou deformadas (atualmente, 250 milhoes dc casos de elefan- 
tfasc, trials de 200 milhOes dc casos dc caquistossomfasc, c a lists 
vai adiantc). Sc forem acrcsccntados os efeitos dos parasitos sobre 
os animais domdsticos c os eultivos, o custo cm termos de sofri- 
mento humane c perdas ccotibmicas torna-se imenso. Evidentc- 
mente, os seres humanos facilitam a a$io dos parasitos ao vivc- 
rem cm populates densas e agregadas c ao imporem o mesmo 
comportamento aos animais domes ticados c ds plantas cultiva- 
das. Uma das qucsmcs-chave que abordaremos neste capitulo 4\ 
“atd que ponto as populates animais c vegetais sdo em geral afe- 
tadas por parasitismo c doenga”? 

Os parasitos sdo numericamente importantes. Em um 
ambientc natural, 4 raro um organismo que nMo abriguc vdrias 


cspdcics de parasitos. Aldm disso, muitos parasitos c patdgcnos 
cxibem uma espccificidade de hospedeiro ou, ao menos, tem 
uma gama limitada dc hospedciros. Portanto, inevitavefmen- 
te, conclui-se que mais dc 50% das espdeies e muito mais dc 
50% dos individuos sobre a supcrffcic terrestre sdo parasitos. 

12.2 A diversidade de parasitos 

A linguagem e os termos espcciaLbados usados polos fitopato- 
logistas e polos zoopatologistas sdo, com freqii£ncia, muito 
diferentes. Existem tambdm diferengas importantes nos mo¬ 
des como os animais e as plantas servem dc habitat para parasitos 
c como eles respondem h. infecydo. Por Cm, para os ecdlogos, as 
difetenyas sdo menos significativas do que as scmclhanyas e^ por 
esse motive, os dois temas serdo estudados juntos. No en tan to, 
uma distinydo adequada 4 aquela entre microparasitos e macro- 
parasitos (Figura 12.1) (May c Anderson, 1979). 

Os microparasitos sao pequenos, 
com frcqiiSncia, intracelulares c so mul- m icroparasitos e 

tipHcam diretamente dentro do seu hos¬ 
pedeiro, onde muitas vezes sao extrema- 

mentc numerosos. Portanto, cm geral 4 diffcil c inapropriado cs- 
timar o mimero de microparasitos em um hospedeiro. O rnime- 
ro de hospedciros infectados, cm vcse do numcro dc parasitos, 4 o 
parametro comumentc estudado. O estudo dc uma epidemia de 
sarampo, por exemplo, envoivera a contagcm do mimero dc ca¬ 
sos da docn^a, c n^o o numcro de partfcuJas do virus patog^nico. 

Os maemparasitm t^m uma biologia complctamentc dis- 
tinta: eles cresccm, mas n^o se multipiicam no interior do 
hospedeiro, c depois produzem estdgios infccciosos cspeciali- 
zados (os microparasitos nio agem dcsta maneira), que s^o 
liberados para infcctar novos hospedciros. Os macroparasitos 
dos animais vivcm principalmcnte sobre o corpo ou cm cavi- 
dadcs do corpo (p. ex., no intestine) e nao dentro dc cc-iulas 
do hospedeiro. Nos vegetais, eles sSo normalmente intcrcelu- 
lares. Em geral, 4 possfvel contar ou, ao menos, estimar o nii- 
mcro de macroparasitos dentro ou sobre um bospedeiro (p. 
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ex.* os vermes no intestino ou as lesocs sobtc uma folha). O 
cpidemiologista pode estudar tan to o mimero dc paras itos 
quando o niimeto dc hospcdciros infectados. 

Alem da distingio entre micro- 
paras itos e macroparasitosj os parasi¬ 
tes podem scr subdivididos naqueles 
transmitidos diretamente de hospedei- 
ro para liospedeiro e nos que ncccssitam de urn vetor ou hos- 
pedciro intermediirio para a transmissSo e* por is so* possucm 
um ciclo de vida indireto. O termo “vetor” refere-se a um ani¬ 
mal que transporta um parasito dc um liospedeiro para outro. 


Delos de vida 
dire to e indireto; 
vetores 


AJguns veto res s^o apenas transportadores^ mas muitos s^o 
tambem hospcdciros intermediaries, no interior dos quais o 
parasito cresce c/ou sc multiplica. Na verdade, os parasitos 
com cicios de vida indiretos podem ir althn da simples distin- 
g&o entre microparasitos c macroparasitos. Os parasitos da cs- 
quistossomiasc passam parte do scu ciclo dc vida dentro de 
um moiuseo c parte no interior de um vertebrado (cm alguns 
casos, o homem). No moiuseo, o parasito se multiplica c> as- 
sim, se comports. como um microparasito; no vertebrado in- 
fcctado, o parasito cresce e produz ovos* mas nao se multipli¬ 
ed., comportando-se, dcssc modo, como um macroparas ito. 




FIGURA 12.1 Microparasitos e macroparasitos de vegetate e ani¬ 
mate. (a) Um microparasito de animal: particulas do granulovirus 
Pfodia interpunctefla (cada um dentro do seu envoltdrio proteico) 
no interior de uma celula do sen inseto hospedeiro. (b) Um micro- 
parasito de vegetal; "doen^a da raiz deformada 5 ' de c rue if eras, cau- 
sad a pel a multi pi icagao de Piasmodsophora hrassicae . (c) Um ma¬ 
cro paras ito de animal; tenia, (d) Um macro paras ito de vegetal; le- 
soes pelo rmldio pulverulento [powdery mildew). Imagens reprodu- 
zidas com permissao de (a) Dr. Caroline Griffiths; (b) Holt Studios/ 
Nigel Cattlin; (c) Andrew Syred/ Science Photo Library; e (d) Geoff 
Kidd/Science Photo Library. 
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12.2.1 Microparasitos 

£ provdvcl que os microparasitos mais dbvios sejant as bactdrias c 
os vfrus quc infcctam os animals (como o vfrus do sarampo c a 
bactdria do tifb) c as plantas (p. ex., os virus do mosaico amarclo 
da bctenaba c do tomatc, c a doenga bacteriana denominada ga- 
Iha da coroa). Outro gmpo importantc dc microparasitos quc 
afctam os animais 6 o dos protozodrios (p. ex., os tripanossomos 
quc causam a doenga do sono c as cspdcies dc Plasmodium causa- 
doras da mafdria). Em hospcdciros vegetais, alguns dos fungos 
mais simples sc oomportam como microparasitos. 

A transmissdo dc um microparasito dc um hospedeiro 
para outro, cm alguns casos, pode scr quasc instantanca, como 
cm docn^as vendreas, aldm dos agentes infccciosos dc vida curta 
transportados pdas goticulas dc dgua da tosse c do espirto (gri¬ 
pe, sarampo, etc). Em outras espdcics, o parasito podc passar por 
um longo periodo dc dormdncia, “esperando” por scu novo hos¬ 
pedeiro. Este d o caso da ingestSo dc alimento ou dgua contami- 
nados com o protozodrio Entamoeba histolytica, quc causa a di- 
senteria anrebiana, c do parasito vegetal Plasmodiophora bmssicae, 
quc causa a “docn^t da raiz deformada” dc crucifcras. 

Dc modo alternative, um microparasito podc dcpcnder dc 
um vetor para a sua dispersao. Os dois grupos cconomicamcntc 
mais importantes dc protozodrios transmitidos por um vetor c 
quc parasitam animais sdo os tripanossomos, transmitidos por 
diferemes vet ores, incluindo as moscas tsetse (Glossina spp.), cau- 
sadoras da doenga do sono cm humanos, c a nagana, cm animais 
domdsticos (c sclvagcns); c as diferentes espdcics dc Plasmodium, 
transmitidas pclo mosquito andfeic c causadoras da maldria. Em 
ambos os casos, os insetos atuam como hospcdciros intermedia 
rios, ou seja, o parasito sc muJtiplica no scu interior. 

Muitas viroses vegetais slo transmitidas por affdcos (pul- 
goes). Em algumas espdcics “ndo-pers is rentes” (p. ex., o virus 
do mosaico da couvc-flor), o virus d vidvcl no vetor cm cerca 
dc apenas uma hora c com frequdneia sd d transportado sabre 
as pegas bucais do afldco. Em outras cspdcics “circulantes” (p. 
ex., o virus da necrose amarcla da alface), o virus passa do in¬ 
testine do aftdeo para scu sistema circulatdrio c dc id para suas 
gldndulas salivates. Aqui, hi um periodo latcntc antes quc o 
vetor sc tome infeccioso, mas depois pcrmanccc ncstc cstado 
por um periodo longo. Finalmente, cxistcm os virus “propaga- 
tivos” (p. ex., o virus do cnrolamcntc da folha da batata), quc 
sc multiplicam dentro do afldco. Os vermes ncmatddeos tam- 
bdm sao vetorcs comuns dc viroses vegetais. 

12.2.2 Macroparasitos 

Os vermes hclminticos parasiticos sdo os principais macropa¬ 
rasitos dos animais. To dos os nematddeos dc human os sdo 
transmitidos dirctamcntc c, entre os parasites intestinais, tal- 
vcz sejam os mais importantes, tamo no mimero dc pessoas 
infcctadas quanto no scu potential dc causar dan os d satidc. 
Existem, tambdm, muitos tipos de macroparasitos animais im¬ 
portantes do ponto dc vista mddico que a presen tam cicios dc 


vida indirctos. As tdnias, por cxemplo, sdo parasitos intesti- 
nais no cstdgio adulto que absorvem nutrientes do hospedeiro 
dirctamcntc atravds de sua parede corporal e proliferam ovos 
quc sdo cvacuados nas fezes do hospedeiro. Os cstdgios larvais 
prosseguem cm um ou dois hospcdciros intermediaries, antes 
quc o hospedeiro definitive (nesses casos, o homcm) seja rein- 
fcctado. Os esquistossomos, como vimos, infcctam altcmada- 
mente moluscos e vertebrados. A esquistossomlasc human a 
afeta a parede intestinal, ondc os ovos ficam alojados, e tam¬ 
bdm afeta os vasos sangilineos do ffgado c dos pulmoes, se os 
ovos ficarcm igualmcnte retidos nclcs. Os ncmatddcos da fila- 
riase sdo parasitos humanos dc vida longa, que necessitam de 
um periodo dc desenvolvimcnto larval no interior dc um in- 
seto sugador dc sanguc. Wucheria bancrofii causa a filariase dc 
Bancroft pda acumulagao de adultos no sistema linfdtico (o 
quc conduz tradicionalmente, mas apenas cm raros casos d 
clcfantlasc). As larvas (microfilarias) sdo liberadas no sanguee 
ingeridas por mosquitos, que tambdm as transmit cm dc volta 
ao hospedeiro mais dcscnvolvidas e infccciosas. Um outro nc- 
matbdco da filariase^ Onchocerca volvulus, quc provoca a “ccguci- 
ra dos rios”, d transmitido por bortachudos adultos (cujas larvas 
vivcm em rios - por isso o nomc da docni^a). Neste caso, todavia, 
sao as microfilarias quc causam o dano mais grave, quando sao 
liberadas no tecido cudneo c chegam at^ os olhos. 

Al^m desses, existem piolhos, pulgas, carrapatos, dcaros 
c alguns fungos quc atacam animais. Os piolhos passant todos 
os est^gios do scu ciclo dc vida sobre scu hospedeiro (um ma- 
mifero ou uma avc), e a transmiss^o geralmcnte ocorrc por 
contato flsico direto entre hospcdciros individuais, muitas vc- 
zes entre a mac c a prole. As pulgas, ao contrdrio, ovopositam 
c pass am scus estigios larvais na “casa” (cm geral o ninho) do 
seu hospedeiro (novamentc, um mamffero ou uma avc). O 
adulto emergente se fixa, apds, a um novo hospedeiro, com 
frcqii£ncia saltando c percorrendo distancias consideriveis. 

Os macroparasitos de plantas inclucm os fungos supc- 
riorcs causadotes dos mofos c das ferrugens, os insetos forma- 
dores dc galhas c os minadorcs, bem como algumas plantas 
ilorifcras que paras itam outras plantas. 

A transmiss^o direta 6 comum entre os fungos macropa¬ 
rasitos dc plantas. Por cxemplo, no desenvolvimcnto do mfl- 
dio cm uma lavoura de trigo, a infcc^o implica o contato 
entre um esporo (geralmcnte dispersado pclo vento) c uma 
supcrficic foliar. Em seguida, ocorrc a penctragSo do fungo 
nas ediulas do hospedeiro ou nos scus espaqos intercclularcs, 
onde oonteqa a crcsccr, tornando-se, por fim, aparente, como 
uma les^o do tecido altcrado do hospedeiro. Ess a fase de inva- 
s^o c coIonizaqSo antcccdc um cst^gio infeccioso, cm quc a 
lesao amadurece e comega a produzir esporos. 

A transmiss^o indireta dc macroparasitos de plantas, via 
um hospedeiro intermediirio, 6 comum entre os fungos da 
ferrugem. No carvSo-do-caule, por cxemplo, a infeegio d trans- 
mitida dc uma gtaminca anual hospedcira (cm especial os ce¬ 
reals cultivados, como o trigo) para a uva-espim ( barberry; 
Berberis vulgaris) e desta novamente para o trigo. As infecgocs 
no cereal sao policfciicas, ou seja, cm uma cstado os esporos 
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podem infcctar c formar les6cs que liberam esporos* os quais* 
por sua vest* infectam outros cereals. Essa fasc de intensa mul- 
tiplicagko do parasito 6 responsivcl pci os surtos cpid£micos 
da doenga. Por outro lado, B. vulgaris 6 urn arbusto pcrcnc* e 
a ferrugem persistc no sen interior. Portanto* ess as plantas in- 
fcctadas podem servir como focos persistences para a disper- 
sko da fermgem cm lavouras de eereais. 

Em algumas famflias vegetais* 

existem cspr-cies que se especial izam 

hemipaStoT como P amshos dc outras P ktltas flo ' 

rfferas. Nesse grupo* distinguem-se 
do is tipos bem diferentes. Os holopamsitos , como a cuscuta 
(Cuscuta spp.)* carecem dc dorofila e dependent totalmcnte 
da planta hospedeira para o sen suprimento de kgua* dc nu- 
trientes e de carbono fixado. Por outro lado* os kemiparasito. r* 
como as ervas-de-passarinlio (Phoraradendron spp.)* realkam 
a fotossfntese* mas nko possucm rafzcs on cstas sko ponco de- 
s envoividas. Eles sc eoncetam corn as raises ou os cauics dc 
outras cspdcics c retiram do hospcdciro toda ou a maior parte 
da ^gua e dos nntrientes minerals dc que nccessitam. 

12.2.3 Parasifismo de prole e parasitismo social 

A primeira vista* nma scgko sobre cucos* nestc capital o* 
parcceria fora de propdsito. Em geral* nm hospcdciro c scu 
parasito proven dc grupos sistcmkticos muito distantes (ma- 
miferos c bact^rias, peixes c t£nias* plantas c virus). O pa¬ 
rasitismo de prole * ao contrdrio* ocorrc entre esp&rics inti- 
mamente aparentadas c atd entre membros da mesma esp6- 
cic. Apesar disso* o fendmeno enquadra-se muito bem na 
definite de parasitismo {um parasito dc prole “obtdm sens 
nntrientes de um ou poncos hospedeiros* normalmente cau- 
sando dano* mas nko a morte imediata”). O parasitismo dc 
prole 6 bem descnvolvido cm insetos sociais (ks ve^cs* 6 


chamado dc parasitismo social)* cm que os parasito s us am 
os operkrios de nma esp^cie* cm gcral aparentada* para criar 
sua prdpria prog£nic (Choudhary etal^ 1994). Esse fenbmc- 
no 6 mclhor conhccido entre as aves. 

As aves parasitos de prole poem a |mport - nc|a 
scus ovos nos ninlios de outras aves ecologies de aves 
(Figura 12.2)* os quais sko incubados 
c criados por estas. Em geral* eks re- 

duzem o sneesso reprodntor do hospcdciro. O parasitismo dc 
prole intm-espedfico parccc ser mnito comum entre os patos. 
EntretantOj a maior parte do parasitismo dc prole 6 interesped- 
fica. Cerca de 1% de todas as esp^cics de aves sko parasitos de 
prole* incluindo aproximadamentc 50% das csp^cies de cncos* 
dois g£neros dc tentilhoes* cinco espddes dc molotros (cowbirds; 
Molotbrus ssp.) e nma espdeie de pato (Payne* 1977). Em gc- 
raJ* elas poem um linico ovo no ninho do hospcdciro e podem 
ajustar o tamanlio da ninliada dcstc eliminando um dos scus 
ovos. O parasito cm desenvolvimcnto podc desalojar os ovos 
on filhotes do hospcdciro c prcjudicar aJguns sobreviventes* 
monopolizando o cnidado paterno. Portanto* os parasitos de 
prole potentialmente cxcrccm profnndos efeitos sobre a dini- 
mica de populates da espdcic hospcdcira. Contudo* a frcqu£n- 
da de ninlios parasitados € normalmentc mnito baixa (inferior 
a 3%)* c* nesse sentido* Lack (1963) concluiu qne “o cuco 6 
uma causa quase desprezfvel dc perdas de ovos e filhotcs na 
reprodugio de aves na Ingiaterra”. Tod avia* algum sinal da 
importancia potendal dc parasitos dc prole sc manifesto no 
fato de as pegas (Picapica)> em populates que coexistent com 
os grandes cncos manchados f Clamator glandarius) , na Euro- 
pa* investirem scu esforqo reprodutivo na produgko de quanti- 
dadcs bem maiorcs de ovos (no entanto* menores em tama¬ 
nlio) do qnc as que vivcm livres dc parasitismo dc prole 
(Soles et al. t 2001). A snposi^ko dc que isso seja uma res- 
posta cvolntiva ks perdas sofridas motivadas pci os cuoo s 6 sns- 
tentada pelo fato de as pegas que produzem maiorcs ninhadas 



FIGURA 12.2 Urn cuco no ninho. Ropro- 
duzrda com permissao do FLPA/Martin B. 
Withers. 
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parasitadas ter cm maior probabilidadc dc criar com succsso ao 
menos alguma pane dc sua prdpria prole. 

Entre os parasitos dc prole, evo- 


polimorfismos 
hospedeiro- 
especificos: cepas 


lufram rclaqocs polimbrficas corn o 
hospedciro altamcnte cspcdficas. Por 
cxcmplo, o cuco Cuculus canorum pa- 
rasita muitas esp^cics de hospedeiros diferentes, mas existem 
distintas cep as dentro das espbeies de cucos. As f&meas dc uma 
cepa cscofhem apenas uma espdeie hospcdcira c poem os ovos 
que se ajustam complctamentc i cor c ^s marcas dos ovos do 
liospedeiro preferido. Assim, as f£meas de cuco cxibcm uma 
nitida difercnciagSo entre as ccpas quanto ao scu DNA mho- 
con drial, que 6 passado somentc dc f&mea para f£mca, mas nlo 
cm loci “microssatditc” dentro do DNA nuclear, que contdm 
material dos genitores paternos, os quais nHo restringem cru- 
zamentos dentro da sua prdpria cepa (Gibbs etal. t 2000). Pun- 
nett (1933) sugcriu que is so 6 possivcl porque os genes con- 
troladores da moldagcm dos ovos cstio situados no cromosso- 
mo W, portado apenas por f£mcas. (Difercntcmcnte dos ma- 
mfferos, nas aves, as fbmeas s&o o sexo hcterogam^tico.) Isso 
foi demonstrado recentcmcntc, embora no chapim-rcal, Pa - 
rus major, que niao b uma cspbcic dc parasito de prole {Cosier 
et al. f 2000). As fcmcas produzem ovos que sc assemclham aos 
de suas miles c av6s maternas {dc quern das herdaram seu cro- 
mossomo W), mas nSo aos de suas avds paternas. Natural- 
mente, se as f£mcas de cucos produzem ovos parccidos com os 
da cspccie com a qual elas fbram criadas, b necessdrio tambem 
que elas ponham ovos, inevitavdmente ou ao menos prefcren- 
dalmente, nos ninhos daquda espdeie. £ mais provdvel que isso 
seja o resultado da “impressao” inicial {ou seja, uma prcfcrencia 
aprendida) dentro do ninho (Teuschl et al. y 1998 ). 


12.3 Hospedeiros como habitats 

A diferenga esscncial entre a ecologia dc parasites e a dc orga- 
nismos de vida livre i que os Mb hats dos parasitos s&o vivos. 
Um hdbitat vivo 6 capaz dc cresccr (cm niimero cl ou tama- 
nho)j dc 6 potcncialmcnte reativo, ou seja, pode responder 
ativamente ^ presenga de um parasito mudando sua natureza, 
desenvoivendo rcaqocs imunoldgicas ao parasito, digerindo- 
o, isolando-o ou aprisionando-o; cle 6 capa % dc evoluir; c, no 
caso dc muitos parasites animais, ele 6 mbvel c possui padrdes 
dc movimento que afetam drasticamcntc a disperse {trans- 
miss So) de um liospedeiro habitdvcl para outro. 


12.3.1 Parasites biotrdficos e parasitos 
necrotrdficos 

A resposta mais dbvia de um hospedciro a um parasito 6 a sua 
mone. Na verdade, 6 possfvel estabclecer uma distingSo entre 
os parasitos que matam e continuam a viver so b re o hospedei- 
ro morto (parasitos necrotrdficos ou necroparasitos) c aquclcs 
para os quais o hospedciro deve cstar vivo (parasitos biottvficos ). 


Os parasitos necrotrdficos mascaram a clara distingue 
entre parasitos, predadorcs c saprbtrofos (ver Segiio 11.1). 
Como a mortc do hospedciro frcqiicntcmcnte 6 inevitdvel c is 
vezes bastante ripida, os parasitos necrotrdficos sHo vcrdadci- 
ramente predadorcs c, uma vez que o hospedciro cstd morto, 
clcs sSo saprdtrofos. Pordm, enquanto o hospedciro cstiver vivo, 
os necroparasitos partilham muitas caracterfsticas com outros 
tipos de parasito. 

Para um parasito biotrdfico, a mortc do scu hospedciro sig- 
nifica o final da sua vida ativa. Os parasitos, na sua maioria, sao 
biotrdficos. A mosca-varcjcira dc ovinos, Lucilia cuprina ,, entre- 
tan to, 6 um nccroparasito sobre um hospedciro animal. A mosca 
ovoposita sobre o hospedciro vivo, e as larvas consomcm sua car- 
nc e podem matd-lo. As larvas continuam a explorar a carca^a 
apds a mortc, mas agora elas s&o detritfvoras, e n3o parasitos ou 
predadorcs. Entre os necroparasitos de plantas, encontram-sc 
muitos que atacam o estdgio vulnerivel dc pllntula c causam o 
seu ^£ apodrccimento 5, . Botrytis fabi 6 um tfpico nccroparasito fiin- 
gico dc plantas. Ele se descnvolvc nas fbihas da fava, Vtda faba y e 
mata suas cdlulas, cm gcral antes dc penetrar nclas. Sobre as fo 
lhas e as vagens sc formam pontos e manchas de tccidos mortos. 
O firngo continua a se descnvolvcr como um dccompositor, for- 
mando e dispersando esporos a partir do tccido morto, mas n^o 
enquanto o tccido hospedciro cstiver vivo. 

Os necroparasitos, cm sua 

maioria, podem, portanto, ser consi- 
j j / r ■ ■ tj saprdtrofos 

derad os saprdtrofos pioncrros. Esses 

organismos tem vantagem sobre scus 

competidores porque podem matar o hospedciro (ou partes 
dele) c, dcsta maneira, ser os primeiros a ter acesso aos rccur- 
sos do corpo morto. A resposta do hospedciro aos necropara¬ 
sitos nunca. 6 muito sofisticada. Entre os hospedeiros vegetais, 
a resposta mais comum 6 o desprendimento das folhas infcc- 
tadas ou a formagao dc barreiras espccializadas que isoiarn a 
infcog&o. As batatas, por cxcmplo, fbrma.m crostas subserosas 
sobre a supcrflcic do tubdrculo, que isolam as infecqdes pro- 
vocadas por Actinomyces scabies. 


12.3.2 Especificidade ao hospedeiro: gamas de 
hospedeiros e zoonoses 

Nos capitulos sobre as intcragocs entre predadorcs e sua presa, 
vimos que £feqiientcmcnte cxiste um alto grau dc cspccializa- 
gio de uma espdeie de predador cm uma espbeie dc presa (mo- 
nofegia). A especializaglo de parasitos cm uma ou pouqufssi- 
mas csp^cics hospedciras 6 ainda mais surprccndcntc. Para 
qualqucr cspdcic de parasito (seja uma t£nia, um vfrus, um 
protozoirio ou um fnngo), os hospedeiros potcnciais repre- 
sentam uma parte diminuta da flora c da fauna disponivcis. A 
grande maioria dos outros organismos 6 totalmcnte incapaz 
dc servir como hospedciro: muitas vczes, nSo sabemos por qu£. 

Contudo, existem alguns padrdes para essa espccificida- 
dc. Parece, por cxcmplo, que quanto mais fntima a associag^o 
do parasito com um hospedciro particular, maior 6 a probabi- 
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lidadc dc que clc fique restrito a esta unica. csp&ric de hospe¬ 
deiro. Assim, por cxcmplo, os piolhos das aves, que pass am 
suas vidas so b tic urn hospedeiro, exploram uma. unica cspifoic 
de hospedeiro, e as moscas do piolho, que se movimentam 
ativamcntc de um hospedeiro para outro, podem utilizar vd- 
rias cspdcics dc hospedeiros (Tabela 12.1). 

O cstabciecimcnto dos limites do 

hospedeiro dc um parasito, entretanto, 
naturals s r r 

hospedeiros nem scmprc 6 t£o dircto como se pode 

imaginar. As cspccics fora dos limites do 
hospedeiro sdo rclativamcnte dc fad! ca- 
ractcrhaqao: os parasitos n3o podem causar uma infeegdo no in¬ 
terior delas. Por Cm, para aquelas detitro dos limites, a resposta 
pode variar de uma patologia grave, seguida de morte, ate uma 
infeeqao sem sintomas claros. £ mais comum a ocorrencia de 
hospedeiro i: 'natural” de um parasito, ou seja, aquefe com o qua1 
estc cocvoiui e cuja infccqdo 6 assintomdtica. Nos hospcdciros 
“acidcntaisy a infeegdo provoca uma patologia freqiientemente 
fatal. {“AcidcntaT 6 um termo apropriado ticsse caso, pois esses 
hospcdciros com ffequCncia s&o terminais e morrem tio logo a 
infoegdo sc estabelcce, de forma que o patdgcno n£o pode evoluir 
com eles c, portanto, n£o pode adaptar-se a eles.) 

Esses temas tem importancia ndo 
apeuas parasitolbgica, mas tamb^m md- 
dica, no caso dc infecg&es smndtkas-. in- 
feegoes que circulam naturaJmcntc c co- 
evolufram cm uma ou mais espdeies de 
vida selvagcm, mas que tambem apre- 
scntam um cfeito patoldgico cm humanos. Bons excmplos disso 
s^o a pcste bubonica c a pncumbnica - doengas humanas causa- 
das pela bacteria Yersinia pestis. Esta cspdcic de bacteria circula 
naturalmente cm populates de algumas csp&ics dc rocdorcs scl- 
vagens: por excmplo, no gerbo {Rhombomys opimts) nos desertos 
da Asia Central, c, provavdmeme, cm populates de ratos-can- 
gurus (.Dipodomys spp.) cm hdbitats similares no sudoeste dos 
EUA. (Ressaltc-se que pouco 6 conhceido sobre a ccologia de Y 
pestis nos EUA, apesar da sua natureza comum c amcaga poten- 
cial [ver Biggins e Kosoy, 2001 ].) Ncstas espdcics, os sintomas s£o 
poucos ou incxistcm na maioria dos casos dc infccg&o. Entrctan- 
to, existem outras espdeies cm que a infecg&o por Ypestis 6 devas- 
tadora Algumas destas s&o parentes prbximos dos hospcdciros 


posts; uma 
infeegao zoondtica 
com humanos 
como hospedeiros 
acidentais 


naturais. Nos EUA, populates dc marmotas (Cynomys spp.), tam¬ 
bem rocdorcs, s£o regularmente aniquiladas por epidemias de 
peste, o que sc tomou um tdpico importante cm conscrvagao. 
Pofom, existem tambem outras especics, dc parentcsco distante 
com os hospcdciros naturais, nas quais a peste n5o-tratada 6 cm 
geral, c rapidamentc, fatal. Entrc estas, cstio os humanos. A razdo 
de tal padrao dc viruMncia difercncial ocorrcr t£o fiequentemcn- 
tc (baixa virul£ncia no hospedeiro ooevolufdo, elevada virulencia 
cm alguns hospcdciros n£o-aparcntados, mas incapazcs mesmo 
dc causar uma infeeqiao cm outros) 6 uma importante qucstSo 
Mo-resolvida na biologia hospcdciro-patdgcno. O tema da cocvo- 
Iu£io hospodciro-patdgcno 6 abordado novamente na Scgao 12.8. 


12.3.3 A especificidade de habitats dentro dos 
hospedeiros 

A maioria dos parasitos 6 tambdm espccializada cm viver 
apenas cm partes cspecificas do scu hospedeiro. Os parasi¬ 
tes da maliria vivem nos eritrdcitos de vertebrados. Os 
parasitos do g£ncro Tbeileria y dc bovinos, ovinos e capri- 
nos, vivem nos 1 infocitos e nas cdlulas cpiteliais c, mais tar- 
de, nas cdlulas da glindula salivar do earrapato, que t o 
vctor da doenqa, entrc outros excmplos. 

Por meio de transplantc de pa¬ 
rasitos dc uma parte do corpo do hos- 

. , r , \ , podem procurar 

pcdciro para outra, c posslvel demons- habitats dentro 
trar que muitos parasitos vivem nos 
hdbitats-aJvo. Quando os vermes ne- hasps: os 
matodcos {Nippostrongylus brasiliensis) 

foram transportados do jejuno para as partes anterior c poste¬ 
rior do intestine delgado dc ratos, eles migraram dc volta para o 
seu habitat original (Alphey, 1970). Em outros casos, a proeura 
dc hdbitats pode cnvolver crcscimcnto, cm vcz dc movimento 
corporal. Por cxemplo, o carvao-nu-do-trigo (o fungo Ustilago 
tritici) infecta os cstigmas expostos das fiores do trigo e logo crcs- 
cc, formando um sistema filamentoso que se estende afo o inte¬ 
rior do embrilio jovem. O crcscimcnto continua na pMntula, c o 
micelio acompanha o ritmo de crcscimcnto do caule. Por fim, o 
fungo crcscc rapidamentc no interior das florcs cm dcscnvolvi- 
mento, convertendo-as cm massas de esporos. 


TABELA 12.1 Especiaiizagao de ectoparasitos que se aJimentam de aves e mamrlferos (segundo Price, 1980). 


Nome cientifico 

Nome popular e estilo de vida 

Numero de 
especies 

Porcentagem de espddes restntas a; 

1 2 ou 3 Mais do que 3 

hospedeiro hospedeiros hospedeiros 

Philopteridae 

Piolho das aves fpassam a vida 
irtteira sobre um hospedeiro) 

122 

87 

11 

2 

Streblidae 

Moscas sugadoras de sangue 
(parasitam morcegos) 

135 

56 

35 

9 

Oestridae 

Mosca-pica-boi {femeas voam de 
um hospedeiro para outro) 

53 

49 

26 

25 

Hystrrchopsyllidae 

Pulgas (saltam de um hospedeiro 
para outro) 

172 

37 

29 

34 

Hippo boscidae 

Moscas do piolho (sao altamente moveis) 

46 

17 

24 

59 
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12.3.4 Hospedeiros como ambientes reativos: 
resistencia, recuperagao e Imunidade 


invertebrados 


Toda reagio dc um arganismo k pre- 
senga de outro depende da sun. cnpnci- 
dade dc rcconhcccr a difercnga e litre o que £ "prbprio” c o que 
K nio £ prbprio”. Nos invertebrados, populagbcs dc cdlulas fa- 
godticas sac responsiveis por grande parte da resposta. dc um 
hospedeiro aos invasores, mesmo que sc jam particular inami- 
nadas. Nos insetos, os hemdeitos (cdiulas da hemolinfa) iso- 
lam o material itifeccioso por mcio dc uma variedade de rotas, 
espcciaimcnte a encapsulagio. Essas respostas s&o acompanha- 
das pda produgio de alguns compostos soliivcis no sistema 
humoral, os quais reconhccem e respondent ao material nio- 
prdprio, sendo que alguns tambem operam na barreira do intes- 
tino mtfdio na ausdida de hemddtos (Siva-Jothy et al. } 2001). 

Em vertebrados, hi tambem 

uma resposta fagocftica ao material 
resposta „ \ . F „ 1B 

munologica que nao e prOprio, mas scu arsenal 

6 representado por um proccsso mui- 
to mais elaborado: a resposta imunoldgica (Figura 12.3). 
Para a ecologia de parasitos, uma resposta imunolbgica pos- 
sui duas caraeteristicas vitais: (i) pode permitir que um 
hospedeiro se rccuperc de uma infceg&o; c (ii) pode dar a 
um hospedeiro infectado uma “memdria” que muda sua 
reagio sc o parasito atacar novamente, oti seja, o hospedei¬ 
ro fica imune k reinfeegio. Em mamiferos, a transmisslo 
dc imunoglobulinas para os dc seen dentes pode, is vezes, 
estender a protegio k gcrag&o scguintc. 

Para a maioria das infeegoes virais c bacterianas de 
vertebrados, a colonizagHo do hospedeiro 6 um episddio 
breve c transitbrio na sua vida. Os parasitos sc multiplicam 


dentro do hospedeiro e descncadeiam uma forte resposta 
imunolbgica. As respostas imunolbgicas dcsencadeadas por 
muitos dos macro parasitos e protozoirlos micro parasitos, 
ao contrdrio, tendem a scr mais fracas. Por isso, as infee- 
goes tendem a scr persistentes, e os hospedeiros podem es- 
tar sujcitos i reinfeegio repetida. 

Na verdade, as respostas a mi- 
croparasitos c helmintos pareccm Sautes a 
muitas vezes scr dominadas por rotas microparasitos e 
diferentes dentro do sistema imuno- 
lbgjco (Mac Donald etaL, 2002). Es- 

sas rotas podem cxcrccr rcgulagio mutua: a infeegiao por hcl- 
minto pode, portanto, aumentar a probabilidadc dc infeegio 
microparasftica c vice-versa (Bchnkc et al., 2001). Assim, por 
cxemplo, o tratamento bem-succdido de infeegoes por ver¬ 
mes, cm pacientcs que foram tambdrn infectados com HIV, 
provoca uma queda significativa na catga viral do HIV (Wol- 
day et al. t 2002). 

A cstrutura modular das plantas, 

r plantas 

a ptesenga dc parcacs cclulares e a au- 

s£ncia de um verdadeiro sistema dreulatbrio (como o do san- 
guc ou da linfa) transformam cm protcg&o ineficicnte qual- 
quer forma dc resposta imunolbgica. Em vegetais, nlo hi po- 
pul agio migratdria dc fagdeitos que possa ser mobilhada para 
enfrentar os invasores. No entanto, cxiste uma evid£ncia cres¬ 
cent e dc que as plantas superiorcs possucm sistemas comple¬ 
xes dc defesa contra parasitos. Essas defesas sio classificadas 
como constitutivas - barreiras fifsicas ou biolbgicas contra or- 
ganismos invasores, as quais estio presentes independentemente 
da presenga do patasito - ou induzidas, que surgem cm resposta 
ao ataque do patbgcno (Ryan c Jagcndorf, 1995; Ryan et al. t 
1995). Apbs a planta ter sobrevivido a um ataque patog£nico, 


Natural (^nao-especifico'’) 


-i-: 


Adaptativo 


Bloco 


Interferon 


Lisozima 



^ |Complemento 


Keut r alizagao do 
bloco de entrada {toxinal 


f Ativagio 


Antiscorpo 


Alguinas ^ \ >*^0 

bacl^rias ■■■'" J \ , - : 

, ., J 

Saud^vel | infiama^ao +- — 

aguda j 

Algumas^_—-— —1 

***** ^ Jy- 

.'1 InflamafSo t MAC ) -Jnk) - “ =,_ ' 

crdnica — s. \ 



Anligenos 
especfficos 

(tod as as bacl^rias, 
virus, etc.} 


Fagocitose Crtotoxicidadb 


k 


■ Cilotoxicidade (virus) 


Tecldos 


Celulas mieloides 


Linfdcltos 


FIGURA 12.3. A resposta imynologica. O 
mecanismo mediador da resistencia a infec- 
gao pode ser dividido em "natural'' ou fl nao- 
especifioo” (a esquerda) e ‘"adaptativo' 1 (i 
direita), cada qual composto de elementos 
oeliilares (metade inferior) e elementos hu- 
morais (isto d, livres no soro on fluidos cor- 
porais; metade superior). A resposta adap- 
tativa comega quando 0 sistema imunologi- 
co e estimulado por um antigen 0 que d ab- 
sorvido e processado por um maerdfago 
(MAC). O antigeno e uma parte do parasi¬ 
te, como uma molecula superficial. O antf- 
geno processado e apresentado aos linfo- 
citos T e B. Os linfocitos T responded esti- 
mulando variados clones de celulas, alguns 
dos quais sao dtotoxicos (NK, natural kilter 
certs-c61 ulas assassinas naturais), e outros 
estimulam os linfocitos B a produzir antieor- 
pos. O parasito que porta 0 antigeno pode 
agora ser atacado de diferentes maneiras. 
PMN - polymorphonuclear neutrophil (neu- 
trdfilo polimorfonuciear) (segundo Playfair, 
1996). 
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a partlr dcla podc ser descncadcada umi “rcsist£ncia sistcmd- 
tica adquirida” a ataqucs subseqiicntes. For exemplo, plantas 
do tabaco, com infecglo foliar pclo virus do mosaico do taba- 
co, podem produzir lesdes localizadas quc rcstringcm a drca 
da infccgiio. Essas plantas sc tomam resistcntes a novas infec- 
g6es, n&o s6 pclo mcsmo virus., mas tamb&n por outros para- 
sitos. Em alguns casos, o proccsso implica a produce de “eli- 
dtinas”, que foram purificadas, mostrando que induzem res- 
postas defensivas vigorosas por parte do hospcdciro (Yu, 1995). 

Para a comprcensSo de todas as rcs- 
postas defensivas dc hospcdciros a para¬ 
sites, 6 fundamental acrcditar que tais 
respostas tem um custo - que a energia 
e a materia investidas na resposta predsam ser desviadas dc outras 
importantes fongoes do corpo - e que, portanto, deve haver uma 
compensate {tntde-off) entre a resposta c outros aspcctos da 
histdria dc vida: quanto mais 6 investido cm um, tanto menos 
podc ser investido nos outros. Em vertebrados, a cvid£ncia dcssa 
abordagem £ revista por Lochmillcr c Derenberg (2000), que ilus- 
tram, por exemplo, o prego encrgthico (cm termos dc um au- 
rnento na taxa mctabdlica cm repouso) pago por muitos verte- 
brados para cstabcleccr uma resposta imunoldgica (Tabela 12.2). 


o alto custo da 
defesa do 
hospedeiro 


12.3.5 As conseqiiencias da rea$ao do 
hospedeiro; S-f-R 

As variagdes nos mccanismos utilizados por diferentes tipos 
dc organism os no comb ate & infccgEio s£o, obviamente, im¬ 
portantes para medicos, veterinirios c parasitologist as. Elas 
sHo tambe^m importantes para ecd logos que trabalham com 
sistemas cspeciais, cm que £ esscncial o entendimento da 
biologia gcral. Pordm, da perspcctiva de um panorama cco- 
ldgico, para os hospcdciros, as consequ^ncias dessas res¬ 
postas seio mais importantes, tanto cm nivel dc organ is mo 
quanto de populate. Em primeiro lugar, essas respostas 
determinam ondc os indivfduos sc situam no cspcctro: desde 
“totalmentc suscetfvcis^ at 6 “totalmentc resistcntes” c, uma 
vez in feet ados, desde mortos por infcc^o at^ assintomdti- 
cos. Segundo, no caso de vertebrados, as respostas determi- 


TABELA 12.2 Gustos energeticos estimados (aumento po roe ritual na 
taxa metabolica em repouso, em relagao aos controles) para diferen¬ 
tes vertebrados, ao estabelecerem uma resposta imunologica a uma 
gama de "desafios" que induzem tal resposta (segundo Lochmiller e 
Derenberg, 2000). 


Esp4cie 

Desafso imunofogfeo 

Custo (%) 

Homem 

Sepsia 

30 


Sepsia e dano 

67 


Vacfnagao tifbide 

16 

Rato 

Infysao de intenceulina-1 

18 


Inflamagao 

26 

Gamundongo 

Injegao de hemocianina da 
fapa ("keyhole limpef) 

30 

Ovelha 

Endotoxin a 

10-49 


nam sc um indivfduo ainda express a uma certa suscetibilidade 
ou adquiriu imunidadc i infccgSd. 

Para uma populate, essas diferengas individuals defi- 
ncm a sua estrutura, cm termos do niimcro de indivfduos nas 
diferentes classes. Muitos model os matemdticos da dinknica 
hospedeiro-patdgeno, por exemplo, sio referidos como mo¬ 
del os S-I-Rt pois seguem os numeros mutdveis dc indivfduos 
mscetivcis, infecciosos c rccuperados (c imuncs) na popula¬ 
te- As variagocs em nivel populacional sHo, portanto, cru- 
ciais na moldagcm das caractctfsticas no imago da ccologia 
no quc diz respeito ks distributes e abundkicias do organis- 
mo. A partir da SegSo 12.4.2 retomaremos essas questdes rcla- 
tivas ao comportamcnto epidtaico. 

12.3.6 Mudan^as no crescimento e no 

comportamento induzidas por parasifos 


Alguns parasitos induzem uma nova mudanga pr&gramada no 
desenvolvimento do hospcdciro. Os insetos agromizidcos, ceci- 
domifdcos e cinipidcos, formadorcs dc gallias em plantas supe¬ 
riors, slo excmplos notiveis. Os insetos ovopositam no tccido 
hospcdciro, que responds por meio dc um novo crescimento. As 
gallias produzidas resultam dc uma resposta morfogcn^tica, com- 
plctamentc diferente dc quaiqncr estrutura que a planta costuma 
produzir. A simples ptesenga do ovo do parasito, por um certo 
periodo, podc ser suficiente para descncadear, no tccido hospc- 
deiro, uma seqii£ncia morfogendtica, que continua mcsmo se a 
larva em desenvolvimento £ removida. Entre os formadorcs de 
gallias que atacam carvallios {Quercus spp.), cada um provoca 
uma unica resposta morfogcn^tica do hospcdciro (Figura 12.4). 

Os fungos e ncmatddeos parasi- 
tos de plantas tambdm podem induzir 
respostas morfogcndticas, como uma grande ampliato celu- 
lar, a formagSo de nddnlos e outras “deformagocs". Apds a in- 
fecto pcla baeforia Agwbacterium tumefariem, o tccido da ga- 
llia podc ser cxtrafdo do hospcdciro, que^ embora nio contc- 
nha o parasito, jd mudou seu novo padrio de comportamcnto 
morfogendtieo e continua produzindo tccido de galha. Nesse 
caso, o parasito induziu uma transforma to gen^tica das cdlu- 
las do hospcdciro. Alguns fungos parasfticos tambdm “assu- 
mcm o controlc” da sua planta hospedeira, castrando-a ou este- 
rilizando-a. O fongo Epkhioe typhina 7 que parasita gramineas, as 
impede de florcsccr e dc produzir sementes - a gramfnea se trans¬ 
forma cm um “cunuco” vegetativamente vigoroso, produzindo 
dcsccndcntcs do parasito, mas nio scus prdprios dcscendcntes. 

A maioria das respostas de orga- 
nismos modulares aos parasites (c a 
outros cstfmulos ambientais) cnvolvc 
mudangas no crescimento c na forma. 

Nos organismos unitirios, pordm, a 
resposta dos hospcdciros d infccto implica mais frcquentc- 
mente a mudanga de comportamento, o quc muitas vezes au- 
menta a chance de transmissSo do parasito. Em hospcdciros 
infcctados por vermes, a irritaglo do anus cstimula o a to de 
cogar, c os ovos s£o transportados pel os dedos e unhas conta¬ 


in udangas no 
comportamento do 
hospedeiro (&s 
vezes dramAtPCas) 
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FIGURA 12,4 Galhas em carvalhos {Quercus p&tra&a, Q. robur t Q. pubescens on Q. cerris), formadas por vespas do genera Andricus. Cada 
figura mostra uma segao atraves da urn a gal ha rnduzida por uma asp&cie diferanta da Andricus. As areas escuras coloridas rep rase ntam o 
tecrdo da gal ha, e as areas central s mais ciaras sao as cavidades que go ntem a larva do inseto (de Stone a Cook, 1990), 


min ados atd a boca. As vezcs* o comportamento dc hospedci- 
ros infcctados parccc maximizer a chance de o parasito chegar 
a um hospedeiro secundirio ou vetor. Foram observados indi- 
vfduos de louva-a-deus sc desiocando atd a bcira de um rio c 
aparentemente sc jogando nelc; em um minuto dentro da igua* 
um verme gdrdio (Gordius) emerge do anus do louva-a-dcus. 
Esse verme 6 um parasito dc insetos terrestre* mas depende de 
um hospedeiro aqudtico para uma parte do seu ciclo de vida. 
Parcce que o hospedeiro infcctado desenvolvc uma hidrofilia 
que garante ao parasito chegar ao hibitat aquitico. Os indivi- 
duos de louva-a-deus que cram resgatados rctornavam ate a 
bcira do rio c se jogavam nele novamentc. 


12.3.7 Competigao dentro dos hospedeiros 


produgao final 
constants? 


Uma vez que os hospedeiros s^o as 
manchas de hdbitats para sens para- 
sitos* n^o 6 surpresa que competi- 
g6cs intra-espeeffka e intcrcspccffica* observadas cm ou- 
tras cspdcics em outros habitats* tamb^m podem ser verifi- 
cadas em parasitos dentro dos scus hospedeiros. Existem 
muitos excmplos da queda no desempenho de parasitos 
dentro de um hospedeiro* rclacionada ao aumento geral da 
abundincia dc parasitos (Figura 12.5a) e do rendimento 
gcrai dc parasitos alcangando um nivcl de saturate (Figu¬ 
ra 12.5b)* rcminisc£ncia da “produgiro final constante” cn- 


contrado cm muitas monoculturas vegetais sujeitas 1 com- 
petigio intra-espedfica (ver SegEio 5.5.1). 

Entretanto* ao mcnos cm invcrte- 
brados* devemos ser cautelosos ao inter- 

. i i ■ ■ fyspusta 

pretarmos tats resuitados simplesmente munolfigica? 

como uma consequencia da compctigao 

intra-cspccffica por rccursos fimitados* uma vez que a intensida- 
dc da re agio imunoldgica cliciada do prdprio hospedeiro depen- 
dc tipicamcntc da abundincia dc parasitos. Uma rata tentativa 
dc separar esses dois efeitos utilizou a disponibilidade de ratos 
mutantes desptovidos de uma resposta imunolbgica cfetiva (Pa¬ 
terson e Viney, 2002). Esses ratos - juntamentc com outros* nor¬ 
mals (controle) — foram submetidos & infeegio experimental com 
um nematddeo Stwngyloides mtti, segundo uma gradaglo de do¬ 
ses. Qualqucr redugao no desempenho do parasito causada pcla 
dose nos ratos normals podcria ser atribufda k compctigao intra- 
cspecifica e/ou a uma resposta imunoldgica que aumenta com a 
dose; nos ratos mutantes* obviamentc* apenas a primeira dclas 6 
possfvcl. Dc fato* nao se observou resposta nos ratos mutantes 
(Figura 12.6)* indicando que ncssas doses* que cram similarcs ks 
observadas naturafimente, nlo houve cvkfoncia de compctigio 
intra-cspccffica* e que o padrlo observado nos ratos normals re- 
sulta intciramente dc uma resposta imunolbgica dcpcndcntc da 
densidade. £ evidente que isso nlo significa que nunca hi com- 
petiglo intra-especifica entre parasitos dentro dos hospedeiros* 
mas enfatiza as sutilezas que surgem quando um hibitat dc um 
organismo 6 seu hospedeiro reativo. 
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(a) 




FIGURA 12,5 Respostas dependents da densidade de parasitos 
dentro dos seus hospedeiros. (a) Relagao entre o numero de pul gas 
Ceratophyftus galfinae (“colonizadoras' 1 ) acrescentadas aos ninihos do 
chapim-azul e o numero de desoendentes por pulga {media ± erro- 
padrao). Quanto maior a densidade, menor e a taxa reprodutiva das 
pulgas. Esse diferencial aumentou a partir de uma estimative feita no 
inicio da incub agao dos ovos do chapim-azul, ate o final da nidifica- 
gao (segundo Tripet e Richner, 1999). (b) O peso mddio de vermes 
por camundongo infectado alcanga uma "produgao final constante", 
apos uma infecgao deliberada (em diferentes niveis) com a tenia Hy- 
menolepis microstoma (segundo Moss, 1971). 


Vimos, no Capituio 8, que a difcrcnciagdo de nicho c 3 
prindpalmeiite, as csp^cics com ma.ior cfcito sobre suas pr6- 
prias populates do que sobre as dc compctidorcs potencies 
se situam no ccntro da nossa comprecnsdo da cocxist£ncia dc 
compctidores. Vimos tambdm que os parasitos geralmcnte sc 
espedalizam cm locals ou tccidos cspeciais dentro dos seus 
hospedeiros, sugcrindo ampla oportunidade dc difcrenciagiao 
de nicho. Em vertebrados, ao men os, a cspccificidadc da res- 
posta imunoldgica signifiea. que cada parasito tcndc a ter seu 
maior cfcito adverse sobre suas prdprias populates. For ou¬ 
tre lade, muitos parasitos tern tccidos do hospedciro c rccur- 
sos cm comurn, c 6 facil observar que a presen ga dc uma espd 
cie de parasito podc tornar um hospedciro menos vulnerdvcl 
ao ataque dc uma segunda esprfeie (p. cx. 3 como rcsuJtado dc 
respostas induzidas cm plantas) ou mais vulnerivcl (simplcs- 
mente por causa do estado de debilidade do hospedciro). De 
mode geral f nao 6 surpresa que a ecologia da competigao de 
parasitos dentro dc hospedeiros seja um tema com muitas ques- 
toes ndo-rcsol vidas. 


(a) 




FIGURA 12.6 As respostas imunolbgicas do hospedeiro sao neces- 
sarias para a dependencia da densidade, em infeegoes do rato com o 
nematodeo Strongyloides ratti. (a) O rendimento reprodutivo geral 
aumenta de acordo com a dose inicial em ratos mutantes sem uma 
resposta imunologica (• = indin agao nao difere significativamente de 
1), mas com uma resposta imunologica (□) ela e quase independen¬ 
ts da dose inicial, ou seja, ele esta regulado (inclinagao = 0,15, signi¬ 
ficativamente inferior a 1, P< 0,001), (b) A sobrevivencia d indepen¬ 
dents da dose inicial em ratos mutantes sem uma resposta rmunofo- 
gica (• = inclinagao nao difere significativamente de 0), mas com 
uma resposta imunologica {□) ela decline (inclinagao = - 0,62, signi¬ 
ficativamente inferior a 0, P< 0,001) (segundo Paterson e Viney, 2002), 


Aieuma cvidencia dc compcucao 
^ . j ■ competic&o 

mterespeemea entre parasitos, todavia, interespecffica 

ptovdm de um cstudo dc duas espdeies entre parasitos 
dc nematddeos, Hou/ardula acronym- 

phium c Parasitylencbus nearcticus, que infectam a mosca-da-fruta 
Drosophila recent (Perlman e Jacnikc, 2001). Dcssas duas espd- 
cics 3 P nearcticus 6 uma. cspcdalista, encontrada apenas cm D. 
recent^ c H aoronymphium 6 gcneralista, eapaz de infcctar uma 
gama. dc espies dc Drosophila. Ak-m disso, P. nearcticus afeta 
profundamente o seu hospedciro, cstcrilhando as f£mcas, e H. 
aoronymphium parecc reduzir a fecundidadc do hospedciro cm 
somente cerca dc 25% (embota isto ji represente uma. redugfci 
drtfstica no desempenho do hospedciro). £ tamb&n aparente que, 
enquanto H. aoronymphium 6 profundamente afetada. por P ne- 
acticus :t quando as duas coexistent dentro do mesmo hospedciro 
cm infeegoes experimentais (Figura 12.7a) 3 nlo hd rcdprocidadc 
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ncssc cfcito (Figura 12.7b). Forum to, a competigao entre os do is 
parasitos c bastante assun&rica (como acontcce frequentemente 
com compctigSo interespedfica.; ver Segiao 8.3.3): a cspcciaiista E 
nearcticus 6 urn cxploradora mais podcrosa do scu hospedeiro 
(reduzindo-o a densidades mais baixas mediantc scu cfcito sobre 
a fecundidade) c uma compctidora mais forte. A cocxist^ncia cn.tre 
as duas especics ocorrc, pnesumivdmente, porque a mosca-hos- 
pedeira proporciona integralmentc os niches fundamental e cfc- 
tivo de E nearcticus, enquanto cla fbrnoce apenas parte do nicho 
efetivo de H. aoronymphium . 

12.4 Distribui^ao (transmissao) e dispersao 
de paresitos entre hospedeiros 

12.4.1 Transmissao 

Janzen (1968) destacou que poderfa- 
mos, de mancira proveitosa, pensar cm 
hospedeiros como ilhas colonizadas 
por paras itos. Usando esse mesmo vocabuldrio, tal iddia colo- 
con a relag&o entre hospedeiro e parasite no mesmo campo de 
cstudo da biogeografia de ilhas de MacArthur c Wilson (1967) 
(ver Seglo 21.5). Um scr humane colonizade pelo parasite da 
maMria, ncsse sentido, 6 uma ilha ou mancha habitada. As 
chances de um mosquito vetor transportar um parasite de um 
hospedeiro a outre corresponds is distincias varidveis entre 
ilhas diferentes. Assim, as populates de parasitos sio manti- 
das por uma colon izagSo contfnua de novas manchas de hos- 
pedciros i medida que as manchas antigas infectadas (hospe¬ 
deiros) morrem ou sc tornam imunes a novas infeegoes. A 
popuiagiio de parasitos no todo 6 uma ££ mctapopulag;io , ' (ver 
Segio 6.9)* com cada hospedeiro sustentando uma subpopu- 
laglo desse total. 


£ natural que especics diferentes 
de parasitos sejam transmitidas de ma- 
nciras distintas entre os hospedeiros. A 
disting&o mais fundamental talvcz seja 
entre parasitos que sSo transmiddos dirctamcnte de hospedeiro 
para hospedeiro c os que necessitam de um vetor ou hospedeiro 
intermedidrio para sua transmissio. No primeito grupo, podcria- 
mos tambdm distinguir aquelcs cuja infccg&o d por oontato ffeico 
entre hospedeiros ou por um agente infcccioso de vida muito 
curta (cxpelido na tosse ou no espirro, por exemplo) daqueles 
cujos hospedeiros sio infcctados por agentes infccciosos de vida 
longa (p. ex., espotos dormentes c persistentes). 

Pefa nossa propria experienda, estamos bastante familiari- 
xados com a natures dcssas distingdes entre p at d gen os de arid 
mais, mas, na cssdncia, os mesmos padrdcs sc aplicam is plantas. 
Por exemplo, muitas doengas causadas por fungos de solo siao 
transmitidas de uma planta hospedcira para outra por contatos 
de raizes ou pelo crescimcnto do fungo atravds do solo, a partir de 
uma base estabelecida sobre uma planta que forncce a cle os re¬ 
curs os para atacar outra. O fungo cor de mel {ArmiUaria mellea) 
se propaga pelo solo como um cordSo “rizomorfo ’ e pode infee- 
tar um outro hospedeiro (gcralmente uma itvorc ou arbusto ie- 
nhoso) quando cncontra suas raizes. Em comunidadcs natural- 
mente diversas, tal expansile e relativamente Icnta, mas, quando 
as plantas ocorrcm como “contincntes” de contatos continuos, a 
infeegio tern muito mais oportunidades para sc propaga r. Para as 
doengas dispersadas pelo vento, os focos de infeegio podem se 
cstabelccer a grandes disdneias da origemj mas a taxa com que 
uma cpidcmia se descnvolvc loealmente depende muito da dis- 
dneia entre os individuos. Pira os propdgulos dispersados pelo 
vento (esporos, gdos de pdlcn c sememes), 6 caracterfstico que a 
distribuig&o alcangada pela dispersao seja, cm geral, bastante ££ fcp- 
tociirtica”: poucos prop^gulos pcrcorrcm uma distincia muito 
grande, c a maioria 6 depositada proximo i origem. 


hospedeiros e 
ilhas 


transmissao direta 
e indireta; agentes 
de vida curia e de 
vida longa 



FIGURA 12.7 (a) Tamanho medio ± erro-padrao (mm 2 , &rea da seogao longitudinal) de vermes-maes de Howarduia aoronymp^i i 'd J rn7 em hospe- 
deiros de uma semana. Drosophila recens, em infeegoes simples e mistas. O tamanho e um bom indice de fecundidade de H. aoronymphium. 
Os hospedeiros eontinham um s do is ou tres vermes-maes de Howarduta aoronymphium-, estes foram criados em uma dieta contaminada com 
H. aoronymphium (barras escuras) ou em infeegoes mistas (H. aoronymphium e Parasitylenchus nearcticus ; barras claras), O tamanho (fecun¬ 
didade) foi consistentemente mais baixo em infeegoes mistas. (b) Numero de descendentes de FI nearcticus (isto e, fecundrdade) ± erro 
padrao, em infeegoes simples (barras escuras) e mistas (barras claras). Os numeros acima das barras indicam os tamanhos das amostras de 
moscas; os numeros dos tratamentos se referem aos numeros de nematbdeos acrescentados a dieta. A fecundidade nao foi reduzida em 
infeegoes mistas (segundo Perlman e Jaenike, 2001). 
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12.4.2 DInamica da transmissao 

A din&mica da transmissao, cm um scntido bcm real, 4 a forga 
propuisora por txis da dinimica dc populagSes de patdgcnos, 
mas muitas vczcs cla 4 o aspccto sobre o qua! dispomos dc 
menos dados (comparando com a fccundidadc de patasitos 
ou a taxa dc mortalidadc dc hospcdciros infcctados). No cn- 
tanto, podcmos tragar um quadro dos princfpios fundamen¬ 
tals da din&mica da t tans mis S &0 (Bcson et al mi 2002). 

A taxa dc produgao dc novas infecgScs cm uma popu- 
lagiao, resultantc da transmission dependc da taxa dc trans¬ 
missao per capita (taxa d c transmiss&o por hospcdciro-“alvo” 
susectfvel) e do niimero dc hospcdciros suscctfveis existen- 
tes (que podcmos chamar dc 5). Por sua vex, a taxa de trans¬ 
missao per capita 4 gcralmcntc proper clonal, prime iro, i 
taxa de contato, k, entre hospcdciros suscctfveis c tudo que 
transportc a infccg&o. Ela tambthn depende da probabili- 
dade 3j p, de que um contato que poderia transmitir a infcc- 
gio, de fato, pro cede dcssa forma. Claramentc, csta proba- 
bilidade depende do poder infcecioso do parasite, da sus- 
cctibilidade do hospcdciro, e assim por diantc. Juntando 
esses tr£s componcntes, podcmos dizer que: 


a taxa dc produgao de novas infccgocs = k.p.S (12.1) 

Os dctalhes da taxa dc contato, 
a taxa de contato k y sio diferentes para diferentes tipos 

dc transmissao. 

* Para parasitos transmitidos diretamente dc hospcdciro para 
hospedeiro, considcramos a taxa dc contato entre hospc¬ 
dciros infcctados c hospcdciros susccriveis (nio-infcctados). 

* Para hospcdciros infcctados por agentes infeceiosos dc vida 
longa que sio iso la dos dos hospcdciros, cssa 4 a taxa de 
contato entre estes e hospcdciros suscctfveis. 

* Com parasitos transmitidos por vetores, considcramos a 
taxa dc contato entre hospcdciro c vetor (a “taxa hospedci- 
ro-picador*), c isso determina duos taxas dc trailsmissio- 
chavc: dc hospcdciros infcctados para vetores suscctfveis, c 
de vetores infcctados para hospcdciros suscctfveis. 

O que determina, port^m, a taxa dc contato per capita 
entre suscctfveis c infcctados? Para agentes infeceiosos de 
vida longa, em gcral sc admitc que a taxa de contato 4 dc- 
terminada csscncialmente pda densidade desses agentes. 
Para transmissao dircta c transmiss&o promovida por vetor, 
entretanto, a taxa de contato precisa ser decomposta tam- 
b4m cm do is componcntes. O primeiro 4 a taxa dc contato 
entre um hospcdciro individual susectfvel e todos os outros 
hospcdciros (transmissao dircta) ou todos os vetores; isso 
podc ser denominado c. O segundo 4 y ent^o, a proporglo 
desses hospcdciros ou vetores que s^o infeceiosos; isso 4 
denominado I/N t cm que 16 o numcro de infcctados, c N } 
o niimero total de hospcdciros (on vetores). Nossa equagio 
exp an di da 4 agora: 


a taxa dc produgao dc novas infeegdes 
= c.p.S.(l/N) (12.2) 

Prccisamos tentar interpretar re ///Vsuecssivamentc. 


12.4.3 Taxas de contato: transmissao 

dependents da densidade e da frequencia 


Para a maioria das infccgocs, muitas vezes se aceita que a taxa 
de contato c aumenta cm proporgao & densidade da popula- 
g&o, N/A y cm que A 4 a irca ocupada pel a populagao, isto 4 t 
quanto mais densa a populagao, tanto mais hospcdciros en- 
tram cm contato entre si {ou vetores contatam com hospedei- 
ros). Admitindo, para simplificar, que A permanega cons tan- 
te, os N s^o entio suprimidos da equag^o e todas as outras 
constantcs podem ser combinadas cm transmissao 
uma linica constante P(o “cocficicntc dependents da 
dc transmissao"), c a cquag&o torna-sc: 

a taxa de produgao de novas infeegSes = (3. S. I (12.3) 


Isso 4 conheddo como transmissao dependents da densidade. 


Por outro lado, para doengas transmitidas sexualmentc; 
hi tempo sabc-se que a taxa dc contato 4 constante: a frcqii£n- 
cia de contatos sexuais 4 independent 


transmissao 


tc da densidade da populagao. Nessc de pendente da 


caso, a equagao torna-se 


frequencia 


a taxa de produgio dc novas infeegSes 
= p 5 . 5. {UN) (12.4.) 


cm que o cocficicntc de transmissao novamente combina to¬ 
das as outras constantcs, mas, nessc caso, adquire um prime , 
[J\ porque a combinagiao de constantcs 4 um pouco diferente. 
Isso 4 conliccido como transmissao dependents da Jreqiiincia . 

Cada vcz mais, entretanto, tornou-se evidente que 4 in- 
corrctaa simples corrcspond£ncia admitida entre transmissao 
sexual e dcpend£ncia da frcqii^ncia, por um lado, e todos os 
outros tipos de infccglo e depend£ncia da densidade, por ou¬ 
tro. Por cxcmplo, quando a depcnd£ncia da densidade c a de¬ 
pen d£n cia da frequencia foram comparadas como dcscritorcs 
da din Arnica da transmissao do virus da variola bovina, que 
n!io 4 transmitido scxualmente, cm populagdes naturals dc 
roedores (Clethrionvmys glaredus ), a depen dcncia da frequen¬ 
cia revelou-se superior {Begon et al. 3 1998). 

A dcpcndencia da fi:equ£ncia parece ser um dcscritor 
mclhor do que a dcpcndencia da densidade tambdm para 
muitas infeegSes (nSo-sexuaimente transmitidas) de insetos 
(Fenton etal. t 2002). Em tais casos, uma provdvcl cxplicagSo 
4 que o contato sexual nio 4 o linico aspccto comportamental 
para o qual a taxa dc contato varia pouco com a densidade da 
populagao: muitos contatos sociais, como a defesa de territd- 
rio, por cxcmplo, podem enquadrar-se na mesma categoria. 
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extremidades de 
um e spectre 


Em segundo lugar, (3.5./. e 
(3\5.ZW sao cad a vez mais rcconheci- 
das (p. ex. } McCallum et al., 2001) 

como referenda - cm rclagilo ^s quais exempios reals dc trans- 
missiio podcriam scr medidos, cm vez dc descritorcs exatos da 
dinimica - on talvez como extremidades dc um espcctro ao 
longo do qual termos rcais dc transmissao pudessem scr reuni- 
dos. For exemplo, a aplicagSo do termo P S*I> i din arnica dc 
transmissiio da infecg&o por granulovfrus cm larvas da maripo- 
sa Plodia interpuncteUa revelou que o melhor ajuste nao foi a 
“pura” transmissao dc pendente da dc nsidadc, (354 mas a 
P'JLi 2 / 0 ’ 14 (pigufa 12.8). Em outras palavras, a transmiss&o foi 
maior do que o esperado (expoente superior a 1) cm densida- 
dcs mais elevadas dc hospcdciros suscctfveis 3 provavclmente 
porque nessas dcnsidadcs os hospcdciros tiveram mcnos all- 
mento, movcram-sc mais e conscguiram mais material infcc- 
cioso. Todavia, cl a foi men or do que o esperado (expoente 
inferior a 1) cm dcnsidadcs mais elevadas dc caddvcres hospc¬ 
dciros infccciosos, provavclmente por causa da grande diferen- 
ga de suscetibilidadc entre os hospcdciros, de modo que os 
mais suscctfveis forarn infectados 3 mesmo cm dcnsidadcs bai- 
xas dc caddvcrcSj mas os mcnos susccrivcis pcrmaneccram n3o- 
infectados, mesmo com o aumento da densidade de caddvcres. 

Mudando da taxa de eontato, a 
para o termo 1/N y gcralmcntc sc su- 
poc de modo simplificado que isso podc scr baseado cm nd- 
meros dc uma populate como um todo. Na realidade, entre- 
tanto, a transmiss&o costuma ocorrer localmentc entre indivl- 
duos prdximos. Em outras palavras, o uso de tal termo admire 
que todos os individuos dc uma populag&o sc misturam livrc- 
mente, ou, de maneira um pouco mais realista, que a distri- 
buigio dos individuos na populagao 6 aproximadamente 


hot spots locals 


regular dc modo que os suscctfveis cst^o sujeitos mais ou mc¬ 
nos & mesma probabilidadc de eontato com um indivfduo in- 
fcccioso, I/N No cntanto 3 a realidade 6 que, cm uma popula- 
g&o 3 hi hot spots de infccgiao — ondc I/N 6 clcvada - e zonas 
correspondcntcs sem tensocs. Portanto, a transmissiio frcqiicn- 
tementc origina ondas espaciais de infccg&o que pass am por 
uma populag&o (p. ex., Figura 12.9) 3 e nito simplesmcnte uma 
elevag&o gcral na infeegSo atribufda a um termo de transmis- 
s&o global como (35/. Isso ilustra um ponto de cardter mais 
gcral na modclagcm 3 a saber, o prego pago pelo realismo dimi- 
nufdo, quando um process o complcxo 6 reduzido a um termo 
simples (como {357)- Contudo, como veremos (c ]& vimos cm 
outros contextos), sem esses termos simples para nos ajudar, seria 
impossivel o progresso na oomptecns&o dc processes complexes. 


12.4.4 Diversidade de hospedeiros e propaga$ao 
espacial da doen 9 a 

Quanto mais isolados entre si os hospcdciros estiverem, mais 
remotas sio as chances de um parasite sc propagar entre 
clcs. Talvez n&o seja surpresa, portanto, que as principals 
cpidcmias conhccidas cm plantas tenham ocorrido cm cul- 
tivos que n&o S &0 ilhas em um mar de outra vegetagSo, mas 
sim “continentes” - grandes dreas dc terra ocupadas por 
uma ilnica espdcic (e muitas vezes per uma tinica variedade 
da csp^cie). Inversamente, a propagag&o espacial de uma 
infccg&o podc scr diminufda ou mesmo ccssada por mistu- 
ras dc espdeics ou variedades suscctfveis e resistentes (Figu¬ 
ra 12.10). Um efeito um tanto scmclhante 6 descrito na 
ScgHo 22.3-l.lj para a doenga dc Lyme, nos Estados Uni- 
do s, ondc algumas esptides de hospedeiros incompctcntes 



FIGURA 12.8. A estimative do coeficiente de transmissao em densrdades diferenles de (a) hospedeiros suscetiveis e (b) cadaveres rnfecciosos 
durante a transmissao de um granUlovirus entre mariposas h Piodia interpunctella, mostrou um aumento com os primeiros e um decrescimo com 
os ultimos. Isso e contrario ^s expectativas de transmissao dependente da densidade (um coeficiente aparentemente constante em ambos os 
casos) (segundo Knell ef at., 1998 ), 
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FIG UR A 12.9. Distribuigao espacial da do eng a do apodrecimento em uma populagao de rabanetes (Raphanus sativus) causada pelo fun go 
Rhizoctonsa solani. Soguindo o initio da do eng a em plantas Esoladas {quadrados claros), a epidemia se propaga rapidamente para plantas 
vizlnhas (quadrados escuros)., resultando em mane has de plantas apodrecidas (imagem a dsreita) (cortesia de W. Otten eG,A, Gilligan, Gam* 
bridge University), 


na transmissSo de pat 6 gen os espiroquetas “diluenv a trans- 
miss&o entre membros da cspdcic mais competence, 

Na pritica agricola, cultivares resistentes ofcrcccm urn 
desafio para parasitos cm evolug&o: os mutantes que podem 
atacar a planta resist ente t£m um ganho imediato cm cficdcia. 
Novas cultivares resistentes k doenga, por isso, tendem a ser 
adotadas de modo amplo na pritica comcrcial, mas elas fre- 
qiicntcmentc sucumbcm, quase sempre de forma repentina, a 
uma raga diferente do patbgcno. Uma nova cultivar 6 logo 
usada, e no momento oportuno emerge uma nova raga de pa- 
tdgeno. Esse ciclo de “dcsenvolvimcnto e fracas so” {boom and 
bus£) l repetido indefinidamentc c mantdm o patbgcno cm 
uma condigao de contfnua cvolugfio, c os fitotccnistas, per- 
manentemente ocupados. Uma safda dcssc ciclo podc ser ob- 
tida por uma mistura dcliberada de varicdadcs, de modo que 
a lavoura nSo 6 dominada nem por uma raga virulcnta do 
patdgeno, nem por uma forma suscctfvel da prdpria cultura. 

Na natures, podc haver um ris- 
co particular de disperse de doenga 
de plantas pcrencs para pl&ntulas da 
mesma espdeie crescendo proximo a elas. Se esse fosse o caso 
co mum, haveria contribuigSo i riqueza cm csp^cics de comu- 
nidades por impedir o dcsenvolvimcnto de monoculturas. Isso 
tern sido cliamado de efeito Janzen-Connell. Packer c Clay 
(2000) rcalizaram um teste complete dcssc efeito c na amora- 
preta, Prunus serotina, em uma floresta em Indiana. Os rcsul- 
tados foram, primeiro, que a probabilidade de sobreviv£ncia 
de plintulas foi mcnor prdximo ks suas plantas-mSe (Figura 
12.11a); segundo, que foi algo no solo proximo ^s plantas- 
mScs que reduziu a sobreviv£ncia (Figura 12.11b), embora 
isso fosse aparente apenas em alta densidade de plltitulas, c o 
efeito poderia ser climinado por cstcrilizag&o do solo. Isto su- 
gerc que a ag5o patdgcno 6 ampliada c cstendida a outras pllntu- 
las, devido is densidades alias de plintulas prbximas is plantas- 
mSc. De fato, foram observadas plintulas moribundas com sin- 
tomas de “apodrccimento”, e o fungo causador de uma rcduglo 


o eferto Janzen- 
Connell 


significativa na sobrcvivSncia de planted as, Pytbium sp., foi 
isolado deias (Figura 12.11c). 


12.4.5 Oislribui^ao de parasites dentro de 

popula 9 oes de hospedeiros: agregagao 

A transmissio naturalmentc origina uma dispers&o sempre mu- 
tivel de parasites dentro de uma populagao de hospedeiros. Po 
rdm, sc oongdarmos a imagem (ou, mais corrttamcnte, se exami- 
narmos o perfil de uma populagao cm um determinado memen¬ 
to), gera-sc entio a distribuigao de parasites dentro de uma po- 
pulagio de hospedeiro. Raramentc tais distribuigocs sio alcatsS- 
rias. Para uma determinada espdeie de parasito, 6 comum que 
muitos hospedeiros abrigucm poucos parasites ou nenhum, c que 
poucos hospedeiros abrigucm muitos deles, ou seja, as distribui- 
gdcs em gcral sSo agregadas ou agrupadas (Figura 12.12). 

Em tais populagdes, a densidade 
p re Valencia, mtiiia de parasitos (niimcro m^dio por 

intensidade midis, hospedeiro) podc ter pouco significado. 

Em uma populagao humana cm que 
apenas uma pcssoa 6 infectada com antraz, a densidade m6dia de 
Bacillus anthmds constitui uma pega de informagao cspccialmen- 
tc sem utilidade. Uma cstatfstica mais apropriada, principaimen- 
tc para microparas itos, 6 a prevaUnaa da infecgTo: a proporgao 
ou porcentagcm de uma populagao hospedeira que 6 infectada. 
Por outro lado, a infccgSo pods frequentemente variar em gravi- 
dadc entre os indivlduos c mnitas vezes csta daramentc relacio- 
nada ao mimero de parasitos que eles abrigam. O numero de 
parasitos em ou sobre um hospedeiro i referido como a intensida¬ 
de da infecglo. A intensidade media 6, portanto, o numero medio 
de parasitos por hospedeiro cm uma populagao (incluindo aque- 
Ics hospedeiros qne nio cstio infcctados). Agregigdes de parasi¬ 
tos podem surgir dentro de hospedeiros individuals, porque estes 
variam cm sua snscctibilidadc a infccgSo (seja devido a fatores 
gendticos, comportamentais ou ambientais) ou porque os indivf- 
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(a) 



FIGURA 12,10. Efeito de formas resistentes na diminuigao da disper¬ 
sao de epidemics de apodtecirriento causadas pelo fungo Rhizocto- 
nia solani. (a) Progress □ de epidemias em populayoes apos a intro- 
dugao de R, solani B m Lima populagao suscetivei (rabanete, Rapha » 
nus satiyus - •), urna populagao parcralmente resistente (mostarda, 
Ssnapsis aiba - •) ou uma mistura 50:50 das duas (A), (b) Uma si- 
mu I agao mostrando quej quando 40% das plantas em uma popula- 
gao perteneem a uma variedade resistente, a dispersao de uma epi- 
demiade apodredmento pode ser evitada apos asua introdugao. Qua- 
drados brancos representam plantas resistentes, quadrados pretos 
sao infectadas e quadrados cinzas sao suscetlveis. A infecqao pode 
ser transmitida somente para uma planta adjacente (compartilhando 
urn lado”). Aqui, a epidemia nao tern possibrlidade de longa dispersao 
(cortesia de W. Often, J. Ludlam e C. A. Gilligan, Cambridge University). 


duos variam cm sua exposigSo a parasites (Wilson etal. f 2002). 
Esta ultima simagio 6 provdvcl de acontecer por causa da 
natureza local da transmissSo e cm especial quando os hos¬ 
pedeiros s£o rclativamentc imdveis. A infecgiiOj entio* ten- 
dc a ser concentrada* ao menos inicialmcnte, junto i sua 
fonte original* e a nao ocorrer cm indivfduos de dreas ain- 
da ndo-infectadas ou ondc jd houve ocorfencia mas os hos- 


pcdciros se recupcraram. Fica claro, por excmplo* mesmo sem 
dados explfcitos sobre a distribute dc parasitos entre os hos¬ 
pedeiros* que os parasitos da Figura 12.9* cm qualqucr mo- 
menro, estavam agregados cm intcnsidadcs altas ao redor da 
frente de incid£ncia - mas ausentes antes e depois del a. 


12.5 Efeitos de parasitos na sobrevivencia, 
no crescimento e na feoundidade de 
hospedeiros 

Dc acordo com a definigdo rcstrita, os parasitos causam danc 
ao scu hospcdciro. Todavia, nem sempre 6 fdcil demons trar 
esse dano, que pode ser detcetivcl somente cm algum cstdgio 
pcculiarmente scnsivcl da histdria de vida do hospcdciro ou 
sob circunstdncias particulares (Toft e Kartcr, 1990). Na ver- 
dade* lid excmplos dc “parasitos” que sc alimcntam dc um 
hospcdciro, mas aparentemente ndo causam dano. Por excm¬ 
plo, cm populates naturais do lagarto sonolcnto da Austra¬ 
lia, Tiliqua rugo$a y a longcvidadc ndo cstava corrclacionada ou 
cstava associada positivamente com sua carga dc carrapatos 
ectoparasites {Aponomma kydr&sauri c Amblyomma limhatum). 
Nao houve cvid£ncia que os carrapatos fossem prejudicial ao 
hospcdciro (Bull e Burzacott, 1993). 

Entretanto* existem excmplos cm que se demonstra um 
efeito danoso de um parasito sobre um hospcdciro. A Tabela 
12.3, por excmplo, mostra uma compilaglio dc estudos cm 
que a manipulate experimental das cargas dc animais parasi¬ 
tos revclou efeitos na fecundidade ou na sobrcviv£ncia dos 
hospedeiros. (E* enquanto um efeito na fecundidade pode pa- 
rcccr menos drdstico do que na mortalidadc, isso ndo 6 aplica- 
do quando sc pensa na mortc dc mimeros potcncialmcnte clc- 
vados de dcscendcntcs.) 

Por outro I ado, os efeitos de pa- 

r ns efeitos sao 

rasitos sdo muitas vezes mais suds do murtas vezes,' 
que uma simples reduce cm sobrevi- 
v£ncia ou fecundidade. Por excmplo* 
o papa-mo seas malhado (FiceduLt hypo Fuat) migra dc uma 
situa^o tropical do oestc da Africa afe a Finldndia para se 
reproduzir, e os machos que cliegam antes fern sucesso no aca- 
salamcnto. Os machos infcctados com Trypanosoma , parasito 
do sanguc* possucm c^udas mais curtas* tcndcm a ter as as mc- 
nores c chegam d Finlindia mais tarde* de mode que presumi- 
vclmcnte acasalam co m men or freqifencia (Figura 12.13). 
Outro excmplo 6 propiciado por piolhos que se alimcntam 
nas penas dc aves c sao comumentc considcrados como para- 
sitos “benignos”* com pouco ou nenhum efeito no desempe- 
nho dos seus hospedeiros. Entretanto* umacomparato alongo 
prazo dos efeitos de piolhos cm pambos-selvagcns-dos-rochc- 
dos (Columba livid) mostrou que os pa.rasitos reduziram a pro- 
teglo fermica fornccida pclas penas* em conscqifeneia, as aves 
fortemente infectadas ficaram sujeitas aos custos de taxas me- 
tabdlicas mais elevadas* para man ter suas temperaturas corpo¬ 
rals (Booth ei al, 3 1993), c gastaram mais tempo na limpeza 
das penas, para mantcr a populate de piolhos sob controlc. 
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F1GURA 12,11 (a) Relagao entre distancia da planta-mae, estagio fnicial de piantula (♦) e probabilidade de sobrevivencia de plantuias ao tango do 
tempo (linhas tracejadas: O' = apds 4 meses; • = apds 16 meses); ft - 974 plantuias sob seis arvores. (b) Efeito da distancia da pianta-mae, da 
densidade de plantuias e da esterilizagao do soto sobre a sobrevivencia de plantuias, quando as plantuias foram cultivadas em vasos contendo solo 
coletado proximo ou distante das suas plantas-mae. Em tratamentos com densidade alta, a sobrevivencia foi significativamente maiorapds o solo 
coletado proximo a planta-mae ter sido esterilizado. (Pc 0,0001), (c) Sobrevivencia de plantuias em tratamentos controles e com inoculagao patoge- 
no (n= 40 por tratamento). Gontnole 1 (cl) = apenas solo misturado; controle 2 (c£) - 5 mL de meio decultunafungica esteril rico em nutrientes mals 
solo misturado; Pi, P2 e P3 - tres replicas de 5 mL com inoculagao mals solo misturado, A sobrevivencia foi significativamente macs baixa nos 
tratamentos com patdgeno, em comparagao com os controles, apos 19 dias (X £ = 13,8, g.l. = 4, P< 0,05), (segundo Packer e Clay, £000,) 


Com uma tcnd£ncia similar, a infocgSO' podc tornar lios- 
pcddros mais suscetlvcis i preckgSo. Por excmplo, o cxame 
pds-mortc dc galo-selvagcm-vcrmelho (Lagopus lagopus scoti- 
cus) mostrou quc avcs mortas por prcdadorcs portavam quaii- 
tidades do ncmatddco parasitico Trichosffimgylus tenuis signifi- 
cativamcntc maiorcs do quc a amostra prcsumivelmcnte mui- 
to mais alcatdria de avcs que foram alvcjadas (Hudson et al. 3 
1992 a). Dc forma alternativa, o efeito do parasitismo pode 
enfraqucccr um compctidor agressivo c 3 a^sim, permitir a per- 


man^ncia de uma espdeie associada mais fraea. Por excmplo* 
dc dois lagartos do g£ncro Anolis quc vivcm na illia caribenlia 
dc St. Maarten, A. gingivinus 6 o compctidor mais forte e pare- 
c c excluir A. wattsi da maior parte da iHia. Todavia* o parasite 
da maldria Plasmodium azurophilum muitas vc/es afeta A. gin- 
gipinus, mas raramente afeta A. wattsi. Ondc o parasite in feet a 
A. gingivinus, A. usatisi esti presente; ende o parasite nao esta 
presente, ocorrc apenas A. gingivinus (Schall, 1992). De ma- 
neira semefhante, a cuscuta (Cuscuta salitta), um holoparasite 
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FIGURA 12.12 Exemplos de distribuigoes agregadas de numeros de parasito por fiospedeiro. (a) Pitu, Orconectes msticus, infectado com o 
platelminto Paragonimus kaliscotti A distribuigao difere significativamente da aleatdria (X 2 = 723, P< 0,001), mas se ajusta bem a uma "bino- 
mial negativa^ que e apropriada para descrever distribuigoes agregadas: X 2 - 12, P~ 0,4 (segundo Stromberg et aL, 1978; Shaw e Dobson, 
1995). (b) Distribuigao de vermes Onchocerca volvulus , que causam oncocercose ou ''cegueira do rio” em comunidades humanas Yanomami 
no sul da Venezuela. Novamente, as distribuigoes, plotadas como frequencies cumulativas (linhas pretas), ajustam-se bem a uma distribuigao 
binomial negativa (linhas coloridas), seja a intensidade tipica de infeegao baixa (hipoendemica), moderada (mesoendemica) ou alta (hiperen- 
demica) (segundo Vivas-Martinez et at., 2000). 
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TABELA 12.3 Impacto de diferentes parasitos na fecundidade e na sobrevivencia de animats selvage ns, demonstrado per meio de manipula- 
gao experimental de carga de parasites (s eg undo Tompkins e Began, 1999, onde as referendas origin ais podem ser encontradas). 


Hospedeiro 


Paras/to 


impacto 


Gerbo de Anderson (Gerbilius andersoni} 
Andorinha norte-americana [Hirundo rustica) 
Ando rin ha-do-penhasco {Hirundo pyrrhonota ) 
Estorninho europeu {Stumus vufgaris ) 

Chapim-real (Paras major) 

Andorinha-de-casa (Deiicbon urbica ) 

Tordo (Margarops fuscatus) 

Andorinha arroxeada {Progne subis) 
Gaio-selvagern-vermeliho (Lagopus iagopus) 
Lebre americana [Lepus americanus) 

Ovelha (OWs aries) 


Synoternus cieopatrae (puEga) 
Ornitbonyssus bursa facaro) 

Oeciacus vicarius fpercevejo) 
Dermanyssus galtinae (acaro) 
Ornitbonyssus sylvarium (acaro) 
Ceratopbyifus gallinae {pulga) 

Oeciacus birundinis (p ere eve jo) 

Phifinus deceptivus (mosca) 
Dermanyssus prognepbitus facaro) 
Trichostrongylus tenuis (nematodeo) 
Obefiscoides cunicuis (nematddeo) 
Tetadorsagia circumcsncta (nematodeo) 


Sobrevivencia reduzida 
Fecundidade reduzida 
Fecundidade reduzida 
Fecundidade reduzida 
Fecundidade reduzrda 
Fecundidade reduzida 
Fecundidade reduzrda 
Fecundidade reduzida 
Fecundidade reduzida 
Fecundidade reduzrda 
Sobrevivencia reduzida 
Sobrevivencia reduzida 


... ao afetar uma 
interagSo 


vegetal que tem uma forte prcfcrcnck por Salkomia cm nm ma- 
risrna do sul da California, 6 altamente util na dcterminag&o do 
ncsultado da competigSo entre Salkornia e outran c species vege- 
tais dentro de vdrias zonas desse ambiente (Figura 12.14). 

Esses riltimos exemplos levantam 
nm ponto importante. Os parasitos 
frequentemente afetam sens hospedei- 
ros Mo cm isolamento, mas por meio de uma intcrag&o com 
algum outro fator: infccg£o pode tornar um hospedeiro mais 
vulncrivel i competigiio ou predagrioj ou competigao ou cs- 
casscz de alimento pode tornar um hospedeiro mais vulneri- 
vci i infccgiao ou aos efeitos da infecgSo. Isso Mo significa, no 
entanto, que os parasitos desempenhem um papcl apenas se¬ 
conder io. Ambos os parcciros na intcrag&o podem ser cruciais 
na dctcrminagSo Mo somente da forga gcral do cfeito, mas 
tamb6m de quais hospedeiros siao afetados. 

Os org^nismos resistentes a parasitos evitam os custos 
do parasitismo, mas, da mesma forma que a resisfoncia a ou- 
tros inimigos naturais, a rcsist£ncia por si s6 traz um custo. 
Isto foi testado com duas cultivares de alfacc {Lactuca sativa) 
resistentes ou suscetfvcis ao affdco da raiz da alface {Pemphigus 


bursarius) c ao mfidio penugento (Breturn lactucae)i devido a 
dois genes fortemente ligados. Os parasitos foram controla- 
dos por aplicagocs semanais de inscticidas e fungicidas. Nas 
formas resistentes de alface, elcs produziram menos gemas axi- 
lares do que nas suscetfvcis (Figura 12.15);, e cstc custo de 
rcsisfoneia foi mais acentuado quando as plantas tiveram um 
pobre crcscimento por causa da defici£ncia nutricional. Na 
natureza, os hospedeiros devcm cstar sempre situados entre os 
custos da suscetibilidade e os custos da rcsist£ncia. 

A demons tragic de que parasitos tem um cfeito prejudicial 
sobre caractcristicas de importancia demogrifica dos hospedeiros 
6 um primeiro passo crftico para confirmar que elcs tem influ£n- 
cia nas din&micas de populagbes c comunidades de seus hospe- 
deiios. For6m, isso 6 apenas um primeiro passo. Um parasite pode 
aumentar a mortalidadc, dircta ou indiretamente, ou diminuir a 
fecundidade, sem que isso afete os nfveis ou padrdes de abund&n- 
cia. O cfeito pode simplesmcntc ser tiao insignificante para ter 
uma inflMncia mcnsurdvcl cm nfvcl populacional, ou outros fa- 
tores c processes podem agir de mancira compcnsatdria - por 
cxemplo, a perda por parasitismo pode fevar a uma redugao de 
mortalidadc dependente da densidade cm um cstigio posterior 


fa) 1999 (b) 1990 (c) 



Tempo de ehegada padronizado 


FIGURA 12.13 Data media de chegada (1° de maio) na Finlandia de machos de papa-moscas malhado (Fidecuta hypoleuca) infeetados e nao- 
rnfeetados com Trypanosoma: (a) 1989 e (b) 1990. • = machos adultos; O = machos de um ano. Os tamanhos das amostras sao indicados 
junto as barrasdo desvio-padrao. (c) Proporgao de machos rnfectados com Trypanosoma entre grupos de migrantes chegando a Finlandia em 
tempos diferentes (segundo Ratti et a/,, 1993). 
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FIG UR A 12.14 Efeito da cuscuta ( Cuscuta saline) na competigao entre Saiicornia e outras espdeies am um marisma no sul da California, (a) 
Representa^ao esquemdtica das principals plantas da comunidade, nas zonas superior e media do marisma, e as interagdes entre elas (linihas 
continues; efeitos diretos; iinhas tracejadas: efeitos fndiretos). Saiicornia fa planta com manor crescimento relative nafigura) e a mars atacada 
e a mais afetada pela cuscuta (que nao esta representada na figura). Quando nao-afetada, Saiicornia compete forte e simetricamente com 
Arthrocnemum no limite Arthrocnomum-Saticomia, na zona media (domrnancia de Salicomia) , ela d um competidor deminante sobre Limonium 
e Frankenia. A cuscuta, entretanto, altera significativamente os balangos competitivos. (b) Ao longo do tempo, em parcelas infectadas com 
cuscuta, a cobertura de Saiicornia diminuiu, e a de Arthrccnemum, aumentou. (c) Manchas grandes de cuscuta suprimem Saiicornia e favere- 
cem Limonium e Frankenia (s eg undo Pennings e Callaway, 2002). 



FIGURA 12.15 Numero de gemas produ- 
zidas por gendtipos resistentes e suscetf- 
veis de duas cultivates de a If ace, (a) e (b). 
Sobre as barras, ± 2 EP (segundo Bergel- 
son, 1994). 
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do ciclo dc vida. Os efeitos dc cpidcmias rams dcvastadoras, cm 
seres humanos, outros animais on plantas, sio ficeis dc observer; 
mas, para parasites c patdgcnos mais tfpicos, cndcmicos, o movi- 
mento dc um liospcddro individual pam uma populagSo hospc- 
ddra ofcrece um imenso desafio. 


12.6 A din arnica de populates da infeegao 


efeitos na s Etude 
ou morbidez 


Em prinefpio, os tipos dc conclusocs que foram tiradas no 
Capltulo 10, quanto i dinimica dc populagocs dc predador- 
presa c as intcragSes hcrblvoro-planta, podem scr estendidas 
para parasitos c liospcdciros. Os parasitos prejudicam liospe- 
dciros individual, que des usam como um rccurso. A manci- 
ra cm que isso afeta suas populates varia com as densidades 
tamo de parasites quanto de liospcdciros e com os detallics da 
intcragao. Em especial, liospcdciros infcctados c n&o-infccta- 
dos tem possibilidadc dc cxibir reagdes compensatdrias que 
podem reduzir bastantc os efeitos na po pul agio hospedeira 
como um todo. Tcoricamcnte, pode ser prevista uma gama de 
conscqu£ncias: grans variados dc redugiio na densidadc da 
popuiaglo hospedeira, niveis variados de prevailcia dc para- 
sitos c diferentes flutuagoes cm abundlncia. 

Com parasitos, entretanto, cxis- 
tem problemas particulates. Uma di- 
ficuldadc 6 que paras itos frcqiicntc- 
mentc cans am uma redugao na “saude” ou "morbidez" do sen 
hospedeiro, cm vcz da sua mortc imediata. Por isso, cm gcral <5 
diffcil separar os efeitos dos parasitos daquelcs dc outros fato- 
res com os quais elcs intetagem (ver Scglao 12.5). Um outro 
problcma 6 que, mesmo quando parasites causam uma morte, 
isso pode nlo ser dbvio sem um exame detafliado pds-mortc 
(espccialmcnte no caso de microparasitos). Al^m disso, os bi- 
dlogos autodeno min ados parasitologistas tendiam no passado 
a estudar a biologia do seu parasite cscolhido sem levar mui- 
to cm considerate os efeitos nas populates liospcdeiras 
como um todo, e os ccdlogos tendiam a ignorar os parasi¬ 
tes. Fitopatologistas e parasitologistas mddicos c vctcrini- 
rios, por sua vez, cm gcral cstudam parasitos com conheci- 
mento dos graves efeitos que caractcristicamcnte existem 
em densas e agregadas populates dc liospcdciros, dedican- 
do pouca ateng&o aos efeitos mais tipicos dc parasitos cm 
populates dc hospcdeiros de “vida selvagemU A clucida- 
glo do papel dc parasitos na dinamiea hospcdciro-popula- 
glo 6 um dos principais desaflos da ccologia. 

Aqui, iniciamos pela observagSo da dinimica da infec- 
giao dent to dc populagocs hospedeiras, sem considcrar quais- 
quer efeitos possfveis na abundlncia dc hospcdeiros. Essa abor- 
dagem “cpidemioldgica" (Anderson, 1991) tem dominado es¬ 
pecial mente o estudo de doengas liumanas, em que geralmcnte 
se considcra que a abundincia total 6 determinada por um 
espcctro integral dc fatores c £, portanto, efetivamente indc- 
pendente da pre Valencia dc qualquer infccglo. A infeegio ape- 
nas afeta a divisio dess a populaglo nas seguintes classes: sus- 
cetlvcl (nio-infcctada), infcctadae outras. Assumimos, entio, 


uma abordagem mais “ecolbgica”, ao considerarmos os efeitos 
dc parasitos na abundincia dc hospcdeiros de uma mancira 
muito mais afim i conventional dinimica predador-presa. 


12.6.1 A taxa reprodutiva basica e o limiar de 
transmissao 

Em todos os cstudos da dinimica de 

. _ j ■ i a taxa 

populagocs dc parasitos ou sobre a ex- reprodutiva basica 

pansio da infeegio, cxistem virios 

conccitos particular tnente fundamentals. O primeiro 6 a taxa 

reprodutiva bdsica, R. r Para microparasitos, uma vcz que os 

hospcdeiros infcctados constitucm a unidadc dc estudo, aquela 

6 definida como o mimero nfedio de novas infccgocs que sur- 

giram dc um linico hospedeiro infcccioso introduzido em uma 

populagio dc liospcdciros suscctfveis. Para macroparasitos, 6 

o mimero mddio dc desccndentcs, cstabclccidos e reproduti- 

vamente maduros, produzidos por um parasito maduro durante 

sua vida cm uma populagao dc hospcdeiros nio-infcctados. 

O limiar de transmissao, que deve 

i . c ~ o Hmiar de 

ser cruzado sc uma lnfecgao sc propaga, transm SS ^ Q 

d, entio, dado pela condig&o R o = 1. 

Uma infeegSo ftnalmentc desaparcceri 1 (cada infeegao atual 

ou parasito leva a mcnos do que uma infeegio ou parasito no 

future), mas se cxpatidiri para R o > 1. 

Insights sobre a dinimica da infccg&o podem ser obtidos 

ao considerarmos os virios determinantes da taxa reprodudva 

bisica. A seguir, abordaremos com algum detaJhc os micropa- 

rasitos dirctamcnte transmiddos c, apds, trataremos dc modo 

breve dos temas relacionados a microparasitos indirctamente trans- 

mitidos c a macroparasitos dircta e indirctamente transmitidos. 


12.6.2 Microparasitos diretamente transmitidos; 

R Cl e o tamanho populacional critico 

Para microparasitos com transmissao dircta, dependente da 
densidadc (ver SegSo 12.4.3), pode-sc dizer que R Q aumenta 
com: (i) o perfodo de tempo mddio durante o qual um hospe- 
dciro infectado pcrmanecc infcccioso, L; (ii) o mimero de in- 
dividuos suscctfveis na populagiao hospedeira, 5, porque nu- 
mcros maiores oferecem mais oportunidadcs para transmissao 
do parasito^ e (iii) o cocficicntc de transmissao, P (ver SegSo 
12.4.3). Portanto, de forma gcral: 

R^SfiL (12,5) 


Observe que, por esta definigSo, quanto maior o mimero de 
hospcdeiros suscetfvcis mais alta 6 a taxa reprodutiva basica da 
infecq&o (Anderson, 1982). 

O limiar de transmissao pode 
agora scr express o cm ter mo s de um 
tamanho populacional critico* 5 T , em 
que: 


o tamanho 
population a] 
erftico... 
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S T = l/(|iL), pois R 0 - 1 no limiar. 


( 12 . 6 ) 


Em populates com ntimeros de suscetfveis inferiorcs a estc, a 
infect Q dcsaparcccrd < 1). Com ndmeros superiores a 

estc, a infccgao sc expandird >1). (S r e muitas vezes refc- 
rido co mo o tamanho crftico da comunidade, porquc cle tcm 
sido aplicado prineipalmcntc a “comunidades” humanas, o que 
podc gcrar confers lo cm um contexto ccoldgico mais amplo.) 
Ess as simples co nsidcra^Scs nos pcrmitcm dar scntido a al- 
guns padr&es bcm bdsicos na dinimica da infcc^io (Andcr- 
son, 1982; Anderson c May, 1991). 

Considcremos primeiro os tipos 
para cMerentes , , ^ , 

tipos de parasites de papula^ em que podemos espe- 

rar cncontrar diferentes classes de in- 
fee to ■ Sc os microparasitos s£o altamtnte infecciosos (|3s gran¬ 
de) on originam perfodos longos de infect o (Is grande), cn- 
t£o elcs tcriio valorcs de R 0 rciativamente altos, mesmo cm 
populates pcquenas, c, por isso, serao capazes dc persistir ($ T 
6 pequeno). Invcrsamcntc, se os parasitos sdo dc infectividade 
baixa on tcm perfodos infecciosos curt os, clcs terlo valorcs dc 
J? 0 relativamentc baixos c serao capazcs de persistir apenas em 
populates grandcs. Muitas infec^ocs dc vcrtebrados causadas 
por protozodrios, c tambdm atgumas viroscs, como a herpes, 
sdo persistentes dentro de hospcdciros individuals (L grande), 
muitas vezes porquc a resposta imunoldgica a cl as 6 incficaz 
ou de vida curta. Muitas docnspis dc plantas, tambem, como a 
da raiz deformada, tem periodos muito longos de infecciosi- 
dadc. Em cada caso, o tamanho crftico da populate portan- 
to, 6 pequeno, cxplicando por que elcs podem sobreviver en- 
dcmicamcntc, mesmo cm populates hospedeiras pcquenas. 

Por outro lado, as respostas imunoldgicas a muitas ou* 
tras infeegoes humanas virais e bacterianas sdo suficientc- 
mente podcrosas para garantir que elas sejam apenas tran- 


sitdrias em hospcdciros individuals (L pequeno), e elas com 
freqifencia induzem imunidade duradoura. Assim, uma 
docn^a como o sarampo, por cxcmplo, tcm um tamanho 
crftico da populagao de aproximadamentc 300 mil indivf- 
duos c 6 improvdvcl que afe reccntcmcntc tenha sido de 
grande importancia na biologia hum an a. Entretanto, el a 
gerou import antes epidemias cm cidades em crescimcnto 
do mundo Industrializado nos s^culos XVIII e XIX, c nas 
crescentcs concentrates populacionais no mundo cm de- 
scnvolvimento no sdculo XX. Ccrca dc 900 mil bbitos mo* 
tivados por infect^ do sarampo ocorrcm anualmcntc no 
mundo cm descnvolvimento (Walsh, 1983). 


12.6.3 Microparasitos diretamente transrmtidos: 
a curva epidemica 

O valor de R 0 em si tambdm cstd rclacionado k natureza da 
curva cpid£mica dc uma infoc^o. Esta 6 a sdric dc tempo sc- 
guintc k introdu^ao do parasito cm uma populate dc hospe- 
dciros. Admitindo que existem hospcdciros suscctfveis sufi- 
cientes para a invasHo do parasito (isto 6, o tamanho crftico da 
popula^o, Sp 6 uitrapassado), o crescimcnto inicial da epidc- 
mia serd rdpido, k medida que o parasito se move atravds da 
populate dc suscctfveis. Pordm, k. medida que esses hospe- 
deiros suscctfveis morrem ou recuperam a imunidade, sen 
numcro, 5, declinard c, logo, tamb&n J? 0 (Equate 12.5). Por 
isso, a taxa de aparecimento dc novos casos serd mais lenta e, 
depois, diminuird. E se S hear abaixo dc 5- r c pcrmancccr ncs- 
sc ponto, a infect 0 desaparccetd - a cpidemia teri termina- 
do. A Figura 12.16 mostra dois cxemplos de curvas epid£mi- 
cas; para a doenga do legiondrio, na Espanha, e para a febre 
altos a, no Reino Unido. 
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FIGURA 12.16 fa) Curva epidemica para um surto da doen^a do legionario em Murcia, sudeste da Espanha, em 2001 (segundo Garda* 
Fulgueiras &t aK, 2003). fb) Curva epidemica para um surto de febre aftosa fafetando principal monte bovinos e ovinos) no Reino Unido, em 
2001. Sao mostrados os locals infectados (fazendas), desde que a infeeqao for transmitrda de fazenda para fazenda, e, uma vez infect ad as, 
todos os animais que foram elimrnados por fazenda (segundo Gibbens e Wilesmith, 2002). 
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Nao 6 surprcsa que, quanto mais alto o valor inicial dc 
R 0 j tanto mais rdpida serd a clcvaglo da. causa epid£mica. To- 
davia, isso tamb^m provocari uma eliminagiio mais rdpida dc 
hospcdciros suscetfveis da populagdo e, como amseqii^nria, 
um final antecipado da epidcmia: valorcs mais altos de Rq ten- 
dem a originar curvas mais curtas c mais fechadas. Aldm disso, 
o dcsaparecimcnto total da infeegao (ou seja, o fim da epidc¬ 
mia) depende muito da taxa com que suscetfveis novas sc mo- 
vcm para a populate on cstSo nascendo ncla, uma vet que 
isso determina por quanto tempo a populate pcrmancce abaixo 
dc Sy. Se essa taxa for demasiado baixa, a epidcmia simplcs- 
mente acabard. Pordm, um ingress o suficientcmcntc rdpido de 
novos hospcdciros suscetfveis prolongaria a epidcmia ou atd 
permitiria que a infeegdo sc estabelccessc endcmicamcnte na po- 
pulaglo, apbs a epidcmia inicial ter passado. 

12.6.4 Microparasitos diretamente transmitidos: 
cicfos de infeegao 

Isso nos leva naturalmente a conside- 
rar os padroes a prazo mais longo na 
dindmica de tipos diferentes dc infee- 
gdo cndemica. Conformc descrito, a 
imunidadc induzida por muitas infccgj&es bactcrianas e virais 
reduz S t que reduz R Qt que, portanto, tende a ievar a um decli- 
nio na incid8ncia da prdpriainfeegdo. Eutretanto, no memento 
devido, c antes que a infeegdo desaparega totalmentc da popu- 
lagdo, t* provdvcl o influxo dc no vos suscetivcis na populagdo, 
um crcscimento subscqiiente de S c R iV etc. Com tais infcc- 
goes, lid, portanto, acentuada tcnd£ncia de gerar uma seqti£n- 
cia dc “muitos suscetfveis (R^ alta)”, para “ineid£ncia alta”, para 
“poucos suscetivcis” { R^ baixa)”, para “incid£ncia baixa”, para 
“muitos suscetiveis”, etc. - exatamente como qualqucr outro 
ciclo predador-presa. Isso, sem diivida, fimdamenta a incid£n- 
cia cfclica observada cm muitas doengas humanas, com os com- 
primentos diferentes de ciclos refletindo' as caractcrfsticas di¬ 
ferentes das doengas: sarampo com picos a cada I ou 2 anos 


(Figura 12.17a), coqucluclieacada3a4 anos (Figura 12.17b)* 
diftcria a cada 4 a 6 anos, etc (Anderson c May, 1991). 

Hd infeegdes que ndo induzem uma resposta imunold- 
gica efetivaj ao contrdrio, elas tcndcm a scr mais duradouras 
dentro de hospcdciros individuals, mas tambdm nio tcndcm 
a originar o mesmo tipo de flutuagdes cm St R 0 . Desse modo, 
as infeegdes por protozodrios, por cxcmplo, tcndcm a scr mui- 
to mcnos varidveis (men os cfclicas) cm sua preValencia. 

12.6.5 Microparasitos diretamente transmitidos: 
programas de imunizagao 

O rcconhccimcnto da importdneia dos tamanhos popula- 
cionais criticos tambdm orienta programas dc imunizagdo, cm 
que hospcdciros suscetfveis sdo convertidos cm ndo-suscctfvcis 
sem nunca terem ficado doentes (mostrando sintomas dfnicos), 
geralmcnte mcdlante exposigdo a um patogeno mono ou atenu- 
ado. Os efeitos diretos aqui sdo dbvios: o organismo imunizado 6 
protegido. Pordm, pcla rcdugdo do niimero dc suscetivcis, tais 
programas tambdm t£m o cfcdto indireto de reduzir R^. Na verda- 
de, considcrando nesses termos, o objetivo fundamental de um 
programa de imunizagdo 6 claro - mantcr o mimero de susceti- 
veis abaixo dc dc modo que Rq permanoga mcnor do que 1. 
Fazer isso significa proporcionar imunidade. a popuL^fio. 

Dc fato, uma simples manipulagSo da Equag^o 12.5 ori- 
gina uma fdrmula para a proporg&o critica da populag^o, 
que neccssita scr submetida ao programa, a fim dc ptoporcio- 
nar imunidadc (no mixirno, rcdtmndo R Q a um mdximo de 
1). Sc definirmos 5 0 como o mfnimo tipico dc suscetfveis an¬ 
tes de qualqucr imunizagao c observarmos que S-y 6 o mimero 
ainda suscctfvel (nio-imunizado) logo que o programa para 
atingir R () = 1 se tornou intcgralmcnte estabclecido, ent^o a 
proporgSo imunizada fr. 

p c =l-(S T fS c ) (12.7) 

A formula para S r 6 dada na Equagao 12.6, c para 5 0 , 
da Equag^o 12.5, simplesmcntc em que R Q d a 


padri?es 

dirs&micos de tipos 
diferentes de 
parasitos 


(a) (b) 
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FIGURA 12.17 (a) Casos registrados de sa- 
rampo na Inglatena e em Gales, de 1948 a 
1968, antes da intmdugao de vacina^ao em 
massa. (b) Casos registrados decoqueluche 
na Ingiaterra e em Gales, de 1948 a 1982. A 
vacinagao em massa for introduzida em 1956 
fsegundo Anderson e May, 1991), 
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taxa reprodutiva bdsica da infccgSo antes da Imunixagao. 12.6.7 PatogeilOS de CUltiVOS: maCTOparasitOS 
Em conscqii^ncia: considerados como microparasitos 


A = l- (1/^ (12.8) 

Isso re item a afrrmagilo que* para erradicar uma doen¬ 
ga, nlo 6 neoessirio imunixar toda a populate - apenas 
uma proporglio suficientc para tornar R (} inferior a 1. Ai^m 
disso, mostra que essa proporgiio serd mais alta quanto maior 
for a taxa reprodutiva bdsica “natural” da doenga (sem imu- 
nixag&o). Essa dcpcnd£ncia geral de cm relagao a R Q £ 
ilustrada ua Figura 12.18, com os valores cstimados de al- 
gumas doengas human as ncla indicadas. Observe que a va¬ 
riola, a unica doenga cm que a imunixagilo parccc ter leva- 
do k crradicaglio, apresenta valores de i? 0 e p extraordina- 
riamente baixos. 


12.6.6 Microparasitos direlamente transmitidos: 
transmissao dependenle da frequencia 

Suponha, entretanto, que a transmissao £ dependents da fre- 
qu£ncia (ver Scgiao 12.4.3), como 6 provdvei aconteccr com 
doengas sexualmcnte transmitidas, por cxcmplo, cuja trans- 
missSo o cor re apds um indivfduo infcctado “procurer” {ou ser 
procurado por) um indivfduo suscetfvel. Ent^o, nio lid mats a 
mesma depend£ncia do ntimero de suscetfvcis, c a taxa repro- 
dutiva bdsica £ simplesmentc dada por: 

Rv = (3’Z (12.9) 

Aqui, aparentemente, ndo hd tamanho limiar da popu- 
lag&o, e tais infecgScs, por isso* podem persistir, mesmo cm 
populates extremamente pcquenas (onde, em uma primeira 
aproximagio, as chances de contato sexual para um hospedei- 
ro infcctado sdo as mesmas que cm populates grandcs). 
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FIGURA 12.IS Dependedda do nivet critico de cobertura de vacina- 
gao exigido para deter a transmissao, p c , em refagao a taxa reproduti¬ 
va basics, com valores para algumas doengas humanas com tins 
{sag undo Anderson e May, 1991). 


A maior parte da fitopatologia tcm-sc ocupado com a dinami- 
ca de doengas dentro dos cultivos c, por conscqu£ncia, com a 
propagagio de uma doenga dentro de uma geragSo. M£m dis- 
so, embora os fitopatdgenos mais comumcnte cstudados sc- 
jam macroparasitos, conforme dcfmigao anteriormente apre- 
sentada* cies cm geral sSo tratados como microparasitos* cm 
que a doenga 6 monitorada com base em algum par&mctro de 
gravidadc - com frequencia, a proporgiao da populag&o infec- 
tada (isto e, a prevalSncia). A proporgao afetada. por Ics6cs 6 
referida comojf ;f no tempo t; portanto, (1 - jr t ) £ a proporgSO' 
da populagiao sem lcs6es c, assim, suscetfvel ^ infeegiao. Em 
geral, com os fitopatdgcnos 6 ncccssirio considerar de forma 
cxplicita o periodo latentc (duragio p) entre o mo memo em 
que comcga a leslo e o momento em que cla sc torna infeccio- 
sa (for magic de esporos), cm enjo cstado el a permanent por 
um perfodo adicional /. Portanto* a proporgao da popuiagio 
afetada por Icsdcs infecciosas no tempo t £ Assim, a 

taxa de aumento na proporgio de uma populagio vegetal afe¬ 
tada por icsScs (Vandcrplank, 1963; Zadoks e Schein, 1979; 
Gilligan, 1990) pode ser representada por: 

dy/ dt = D{ 1 - y t ) <y tp - X- p -i) (12.10) 

que £ cssencialmcnte uma formulagio (357, com D sen do a 
versio de um cocficicnte de transmissio para o fitopatologis- 
ta. Essa formulagio di origem a curvas cm forma de S para a 
progressio da doenga cm um cultivo, as quais cm geral sc ajns- 
tarn aos dados derivados de mnitos sistemas cultivo-patdgcno 
(Figura 12.19). 

Na progressio de tais infecgocs, os fitopatologistas rcco- 
nhecem tr£s Eases: 

L A Ease “cxponenciaT, quando ocorre a ripida acelcragio da 
prevalincia do parasito, embora raramente a doenga seja 
detectivel. Portanto, essa £ a fase em que o controlc qnfmi- 
co scria mais efetivo, mas, na pritica, cste costuma ser apE- 
cado na fase 2. Em geral, considera-sc arbitrariamente que 
a fase exponential termina quando y = 0,05; cste £ apro- 
ximadamente o nivcl de infccgSo da cpidemia que uma pcs- 
so a nSo-espccialtsta podcria detcctar (o limiar de percepgSo). 

2. A segunda fase* que se estende a.t£y= 0,5. (Esta ks vexes* 
inadequadamente denominada fase “logfstica”, embora toda 
a curva seja logistica.) 

3. A fase terminal, que continua ai£ que^ se aproxime de 1. 
Ncssa fase, o tratamento qufmico £ virtualmcntc iniitil - 
no entanto* £ neste cst^gio que ocorre o maior dano & pro- 
dug^o do cultivo. 

Por outro I ado, algumas doengas de cultivos nSo sao trans- 
mitidas simplesmentc por uma propagagSo passiva de partf- 
culas infccciosas de um hospedeiro para outro. Por cxcmplo, o 
fun go carvao-da-antcra {Ustibzgo violated} 6 propagado entre 
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FIGURA 12,19 Curvas em “forma da S" da 
progressao de doengas am cultivoSj a parti r 
de um indculo inicial ate urn a proporgao as* 
sintbtica da populagao total infactada. {a) Puc * 
dnsa recondite atacando o trigo (cultivar Mar* 
rocos) e a triticate {derivada da Tiibridagao do 
trigo e do centeio), am 1983 a 1984. (b) Fu* 
saiium axy&porum atacando tomaterros, am 
axperimantos comparativos de solos nao-tra- 
tad os com solos astaritizados e solos nao-tra* 
tados com solos aquecrdos artrficialmente (se* 
gundo Gillfgan, 1990, onde podem ser ancon* 
trados as fontes de dados originals a os me* 
todos empragados para o ajuste das curvas). 


plantas hospcdciras dc candeliria branea, Silene albd> por in* 
setos polmizadores, que ajustam suas distincias dc v6o para, 
compcnsar mudangas na dcnsidadc da planta. Dessc modo, a 
taxa dc transmiss&o 6 efctivamentc independcntc da dcnsida- 
dc do hospedeiro (Figura 12.20a). No entanto, essa taxa de- 
crescc dc maneira significativa com a proporgao suscctfvcl da 
populagiao: a ttansmiss&o 6 dependence da freqii£ncia (Figura 
12.20b), favoreccndo, como jd vim os, a persist£ncia da doen¬ 
ga, mesmo cm populates com baixa dcnsidadc. fi evidence 
que sc crata dc mais um caso de transmissiao dependence da 
freqii£ncia em uma doenga scxualmente transmicida — cxceto 
que, ncssc caso, o contato sexual 6 indircto, em vest dc fntimo. 

12.6.8 Outras classes de parasnfos 

Para os microparasicos que gcraJmen- 
infeccfles r t c? 

transmitsdas por tc s3 ° propagados dc um hospedeiro 

vet ores para outro mediantc um vetor (cm q ue 

o vetor nio oompensa as mudangas de 
dcnsidadc do hospedeiro, como no excmplo anterior), as ca* 
ractcrfsticas do ciclo dc vida do hospedeiro e do vetor entrant 
no cdlcuio dc i? 0 . Em particular, o limiar de transmiss&o 


(i? u = 1) depende dc uma raz&o dc densidades vetor:hospedeiro. 
Para que uma doenga sc cstabclega c sc propaguc, a razao deve 
superar um tifvcl crltico - portanto, as medidas dc controle da 
doenga sio habitual mente dirigidas k redugao dos mimcros 
de vetores c sd indiretamente ao parasito. Muitas doengas 
virais de cultivos, e doengas do homcm c do gado transmi- 
tidas por vetores (maliria, oncoccrcose, etc.), sao mais con* 
troiadas por inscticidas do que por produtos qufmicos des- 
tinados ao parasito; natural mente, o controle dc todas es- 
sas doengas depende dc mo do dccLsivo do conhecimcnto 
completo da ccologia do vetor. 

A taxa reprodutiva cfetiva dc um 
macroparasito diretamente transmitido 
(sem hospedeiro intermediirio) cstd di- 
rctamentc rclacionada com a duragSo de 
seu periodo reprodutivo no interior do hospedeiro (isto e, nova* 
mente L) e com sua taxa dc rcprodug&o (taxa dc reprodugao de 
cstdgios infccciosos). Ambos os fatorcs estlo sujeitos is limitagocs 
imposts pcla dcpcnd^ncia da dcnsidadc, as quais podem suigir 
em dccorr£ncia da compctigio entre parasitos ou, mnitas vcbcs, 
da resposta imunoldgica do hospedeiro (ver SegSo 12.3. 8). A in- 
tens idade desses dois fatorcs varia com a distribuigio da popula- 
gSo do parasito entre seus hospcdciros c, como ja vimos, a agrega¬ 
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Densidade de floras suscetfveis 
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Freqijfeneia de flares susoetiveis 


FIGURA 12.20 Transmissao dependents da frsquencia de uma doenga sexualmente transmit Ida. Nurrero de esporos de Ustilago vioiacea 
depositaries porflor de Silene alba [transformado segundo log. 0 fx + 1)]; os esporos sao transferirios por insetos polinrzadores. fa) O numero 
e Independente da densiriarie de filores suscetfveis (saudaveis) mas parcelas experimentals (P > 0,05) (e mostra sinais de decnesdmo com a 
densidade, em vez de aumento, tafvez k medida que o numero de polinizadores se torn a limitante). fb) Entretanto, o numero decresce com a 
frequencia de suscetiveis fP- 0,015) (segundo Antonovics e Alexander, 1992). 


giao dos parasitos na condigao mais comum. Isso signiiica que 
uma. grande populaqao de parasites sc encontra cm dcnsidadcs 
elevadas* cm que as limitaqocs sao mais intensas e* sem dtivida* 
essa depcnd£ncia tie fortemente contrekda pcla densidade aju- 
da a cxpticar a estabilidade observada na prcvalcnda dc muitas 
infccgScs dc helmintos (come ancildstomos e nemateimintos)* 
mesmo diantc dc pcrturbagocs induzidas por mudatigas climiti- 
cas ou intcrvcn^io hum ana (Anderson* 1982). 

Os helmintos dirctamcnte transmitidos* em sua maioria* 
fcm uma cnormc capacidadc reprodutiva. Por cxcmplo* a fc- 
mea do ancildstomo Necator, parasito humane* produz cerca 
de 15 mil ovos por verme por dia* c o ncmatclminto Ascaris 
podc produzir diariamente mais dc 200 mil ovos por verme. 
Portanto* as dcnsidadcs limiarcs erfticas para esses parasites 
slio muito baixas* c cles ocorrem e persistem cndemicamente 
cm populates human as dc baixa densidade* coma as comu- 
nidades dc cagadorcs-colctores. 

A depend£ncia da densidade 

mdiretamente 05 dentro dos hospedeiros tambifm dc- 

transmitidos sempenha um papcl crucial na cpidc- 

miologia de macroparas itos indircta- 
mentc transmitidos* como os esquistossomos. Ncsse case* en- 
tretanto* as limitagocs reguladoras podem ocorrcr cm um ou 
em ambos os hospedeiros: a sobreviv£ncia dos vermes adultos 
e a sua produce de ovos s^o influcnciadas de uma mancira 
dependente da densidade no hospedeiro humane* mas a pro¬ 
duce dc estdgios infccciosos no caracol (hospedeiro intcrmc- 
didrio) £ virtual mentc independente do mimero de estigios 
infccciosos distintos que nele penetram. Assim* os nfveis de 
prevafcncia dos esquistossomos tendem a ser cstdveis c rcsis- 
rentes is pcrturbaqdes de influ^ncias externas. 

O limiar para a propaga^ao da infccqSo depende direta- 
mentc da abundincia tanto dc seres humanos come de cara¬ 
cdis (isto d* um ptoduto* cm lugar da razSo que era apropriada 
para os parasitos transmitidos por um vetor). Isso sc dd porque 
a transmissao cm ambas as dire goes se efctua median tc cstigios 
infccciosos de vida livre. Assim* jd que £ inapropriado reduzir 


as dcnsidadcs das populates humanas* a esquistossomiase com 
frcqii£ncia £ controlada pcla reduce da densidade das popula¬ 
tes dc caracdis com moluscicidas* cm uma tentadva dc redu¬ 
zir Rq abaixo da unidade (o limiar dc transmissao). A dificul- 
dadc dcssa abordagem* entretanto* sc devc i grande capaeida- 
dc reprodutiva dos caracdis* permidndo uma rdpida rccoloni- 
zagiao de ambientes aqudticos quando ccssa o tratamento com 
moluscicidas. Aldm disso* as limitaqdcs impostas pcla baixa den¬ 
sidade das populates de caracdis sio compensadas em grande 
medida pcla longa cxpcctativa de vida do parasito em humanos 
(L tern valor alto): a docm^a podc pcrmanccer end£mica* a dcs- 
peito das aniplas Surnames na abundincia dos caracdis. 


12.6.9 Parasitos em metapopulapoes: sarampo 

Como cm outras ireas da ccologia, com a dinimica hospcdciro- 
parasito* hd um crcscente rcconhccimcnto* que as populagdcs ndo 
podem ser vistas como algo homog£nco ou isolado. Mais exata- 
mentc* os hospedeiros cm gcral sao distribufdos cm uma scrie dc 
subpopulagScs* ligadas entre si por dispersio* c que* juntas* cons- 
titucm uma £; mctapopulagdo” (ver Sc^do 6.9). Assim* conside- 
rando o argumento (ver Segdo 12.4.1) que cada hospedeiro sus- 
tenta uma subpopulagao c uma populate hospedeira sustenta 
uma metapopuiagdo dc parasitos, os sistemas hospedciro-parasi- 
to sao tipicamente metapopulai^dcs dc mctapopula^dcs. 

Tal pcrspcctiva muda imediatamente nossa visio do que 
£ exigido dc uma populate hospedeira se ela tiver dc sustentar 
uma populagio persistente dc parasitos. Isso ficou evidentc a 
partir de uma andlise da dindmica do sarampo em 60 cidades 
na Inglaterra c cm Gales* de 1944 a 1994: 60 subpopulaqdes* 
compondo uma metapopula^io global (Figura 12.21) (Gren¬ 
fell e Harwood* 1997). Considerada globalmente* a metapo- 
pulagio cxibiu ciclos tegulares no mimero de casos de saram¬ 
po* e essa doenga t^tevc sempre presente (Figura 12.21a)* ao 
mcnos antes da vacinagSo cm massa (por volta de 1968). Po- 
fcm* entre as subpopulaqQes individuals* somente as muito 
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FIG UR A 12.21 (a) As notificagfies semanais 
do sarampo para 60 cidades na Inglaterra e 
em Gales, combinadas, sao apresantadas 
abaixo, para o pariodo de 1944-1994. A li- 
nha vertical rndica a ini do da vacrnagao em 
massa, por volta de 196B. Os dados para as 
cidades rndivfdualmente {tamanho da dda- 
de no eixo vertical) sao exibidos acima, como 
urn ponto para cada semana sem uma noti- 
ficagao do sarampo, fb) Persist^ncia do sa¬ 
rampo nessas cidades no periodo prd-vad- 
nagao (1944-1967), em fungao do tamanho 
populacional. A medida de persistencia d in- 
versa ao numero de "desaparecfmentos gra- 
duals" por ano, sendo o desaparedmento 
gradual aqul definido como urn periodo de 
tres semanas ou mais sem notificagao, para 
considerar os casos nao-registrados (seguo 
do Grenfell e Harwood, 1997). 


maiorcs n£o ficaram snjcitas ao freqiicntc “desaparccimcnto 
gradual cstocistico” (stochastic fade-ou£) (desaparedmento da 
doenga, quando alguns indivlduos infccciosos rcmancsccntes 
n£o conseguem transmiti-la), cm especial durante as depres- 
soes do dcio: a iddia de um tamanho populacional crftico., de 
aproximadamente 300 mil a 500 mil <£> por isso* bcm-fiinda- 
mentada (Figura 12.21b). Desse modo, cm uma metapopula- 
giio considcrada globalmente, os padrocs de din&mica podem 
ser evidentes, c a persistencia pode scr prcvisivcL Todavia, 6 
provdvcl que, em subpopulag6cs individuals, em especial sc 
das sSo pequenas, os padrocs sc jam bem mcnos cfaros. O con- 
junto de dados sobre o sarampo 6 incomum, comparando com 
a informagSo que temos para metapopulagocs c subpopuiagdes 
individuals. Em muitos outros casos, 6 bem provivd que o 
prindpio seja similar, mas dispomos de dados apenas para a 
metapopulagao (c nlo 6 cstimado o niimero de dcsaparccimen- 
tos graduais em partes menorcs dela) ou para uma subpopula- 


g&o (e nEio s&o considcradas as ligagScs a outras subpopulagocs 
dentro da metapopulagao maior). 

12.7 Parasitos e a dinamica de populates 
de hospedeiros 

Uma qucst&o-chave c nlo-resolvida cm ecologia de populates 6 
sobre o papd, se houver algum, dcsempenhado por parasites e 
patdgenos na dinamica de seus hospedeiros. Existem dados (ver 
Scgao 12.5) mostrando qne os parasitos podem afetar caractcris' 
ticas dos hospedeiros de importincia dcmogdfica (taxas de nata- 
lidadc c mortalidadc), embora tais dados sejant rclativamentc in- 
comnnsj e existem modelos matcmaticos mostrando que os para- 
sitos t£m o potential de cxcrccr um impacto importance na din£- 
mica de seus hospedeiros. Por£m, cliegou-sc a esse ponto antes de 
uma ctapa de consistenda suficiente para demonstrar que as di- 
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nimiois sSo dc fato a faadas . Exist cm, certamente^ a isos cm quc 
o parasite ou o patdgcno parecc reduzir o tamanho populacional 
dc scu hospedeiro, por -exemplo. O use corrente c intensive dc 
sprays, injc^ocs c modicamcntos nas prdticas agricok c veter in irk 
atesta a perda. dc produce induzida por doen^a quc resultaria na 
sua aus£ncia. Conjuntos dc dados dc ambientes controkdos cm 
laboratdrio tambdm cstio disponfveis hd muitos an os (Figura. 
12.22). Entretanto, uma boa evieMneia dc populates naturals 6 
muito rata. Mesmo quando uni parasito ocorrc cm uma popula¬ 
te c ndo cm outra, a populate livre dc parasito esta dcstinada a 
viver cm tim ambiente distinte daqucle da populate in fee tad a; c 
6 provdvcl quc tambdm seja infcctada com algum eutro parasi¬ 
te ausente ou dc prevalencia baixa na primeira populate. To- 
davia, come vimos, cxistcm conjuntos dc dados dc campo cm 
quc um parasito esti fortemente cnvolvido na dindmica deta- 
lhada do sen hospedeiro, seja corno rcsultade dc manipula¬ 
tes cm eseala dc campo ou mediante o use dc dados sobre os 
efeitos dc parasites cm hospedeiros individuals, a fim dc “pa- 
rametrizar” model os matcmdtices quc podem entdo ser cem- 
parados com dados dc campo. 


12.7.1 DInamica do hospedeiro acoplada 
(interativa) ou modificada? 

Primeiramente, uma questdo importantc, mesmo quando um 
cfcito dc um parasite na diMmica do hospedeiro tenha side dc- 
monstrado, c sc o hospedeiro c o parasito intcragem, dc forma 
quc suas dmimicas sejam acopladas da mancira gcralmcntc con- 
sidcrada para ciclos “predador-presa \ ou sc o parasito simplcs- 
rnente modifica a din&mica subjaoente do hospedeiro, sem quc 
haja qualqucr fiedback dctcctdvcl entre as din arnicas do hospe- 
dciro c do parasito, c, portanto, sem qualqucr intemgSa efetiva 
entre os dois. Essa questdo 6 ilustrada polos dados mostrados na 



FIGURA 12.22 Depressao do tamanho de uma populagao do besouro- 
da-farinha, Tribolium castaneum, infectada pelo protozoario parasito 
Adelina tribali. ■ = nao-infectada; A - infectada {segundo Park, 1948). 


Figura 12.23 para a mariposa dc alimentos armazenados Pladia 
intzrpunctella e scu granulovfrus (PiGV) (mcncionados brevemen- 
tc na Sete 10.2.3). A diferen^a nas ditkmicas do hospedeiro na 
present^ c na aus£ncia do virus 6 apenas sutil (Figura 12.23a., c), 
c, para tentar comprcend£-la 6 nccessdrio uma andlisc cstadstica 
dctalhada. Dc mancira simplificada, sc as dinamicas dos hospe- 
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FIGURA 12.23 Dinamica da mariposa hospedeira, Plodia interpunc- 


tefta , (a) (■--) sozinha, na presenqa do parasitoide Venturis ca- 

nesceos (b) ( - ) e (c) na presenga do granule virus Plodia inter- 

punctella { -- ■). As sdries mostram replicas representatives {uma 


de tres) de cada tratamento, para as primeiras 90 semanas do expe- 
rimento. (d) Estimative da dimensionalidade ou H ordem B da de pen den- 
era da densrdade da din arnica, para cada tratame nto (todas as repli¬ 
cas), que pode au men tar co nfonme o numero de elementos interagin- 
do no si sterna. Quanto mars baixo o valor de ACV, melhor o "ajuste’ 1 ; 
as barras do erro representam 1 EP, As ordens melhor ajustadas (cir- 
cundadas) sao 3 para o hospedeiro sozrnho (Pi) e o hospedeiro na 
present a do virus (Pi[GV])> mas 5 para o hospedeiro na presenga do 
parasitdide (Pi[Vc]) e 5 tambSm para o parasitdide ao qua! ele esti 
acoplado (Vc[Pi]) (segundo Bj 0 rnstad et a/. ( 2001). 
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dciros cm popukgocs infectadas sio movidas por uma intera¬ 
gio cntrc Plodia c PiGV, a “dimensionalidadje” dessas dinimi- 
cas (essendalmente, a complexidadc do modelo cstatfstico 
exigido para dcscrcv£-las) scria maior do quc as populagdcs 
n&o-infcctadas, Dc fato, embora a fccundidadc do hospedeiro 
seja reduzida, o sen desenvolvimento retar dado pelo vims c a 
sua abundancia mais variivel, a dimensional idadc da dinimi- 
ca Eicon inalterada (Figura 12.23d): o virus modulou as taxas 
vitais do hospedeiro, mas n£o intcragiu com eic, ncm altcrou 
a naturcza subjacentc da sua dinimica (Bjomstad etal., 2001). 
Ao contririo, quando Pi&dia intcragiu com um outro inimigo 
natural, o parasitdidc Venturia canes cent^ o padtio bisico dos 
“ciclos dc gcraglo” (vcrSegio 10.2.4) permancceu intacto, mas 
a dimcnsionalidadc dinimica do hospedeiro foi significativa- 
mentc aumcntada {da dimens So 3 para 5): o hospedeiro c o 
paras ito interagiram. 

12.7.2 Galo-selvagem-vermelho e nematodeos 

Nesta segio, enfocarcmos o galo-selvagem-vermelho - dc interns- 
sc, por tratar-sc dc uma avc cagada por “esportc” e, portanto, 
objcto da relvlndicagao dc proprietirios dc terra inglcscs, quc 
buscam o dircito dc rcalizar tal pritica. Alcm disso, 6 uma outra 
csp^cic quc frequentemente exibc ciclos regulates dc abundinck. 
(Figura 12.24a). As causas subjaccntcs desses ciclos tem sido cits- 
putadas (Hudson etal., 1998- Lambin etait 1999; Mougcot et 
a£.t 2003), mas um mccanismo quc vem rcccbcndo forte apoio 6 
a influcncia do ncmatodco parasito Tnchostmngykts tenuis , quc 
ocupa o ccco (parte do intestino) da avc, reduzindo a sua sobrevi- 
v£ncia c o scu desempenho reprodutivo {Figura 12.24 b, c). 

A Figura 12.25 mostra um modelo para esse tipo dc in- 
tcragio hospcdeiro-macroparasito. Sua anilisc sugcre quc os 
ciclos rcgularcs dc abundincia dc hospedeiro c dc mimero 
medio dc parasites por hospedeiro scrio gcrados sc: 

b>ak ( 12 . 11 ) 

Em quc 5 & a redugio da fccundidadc do hospedeiro induzida 
pelo parasito (depcnd£ncia da densidade telativamcntc retar- 
dada: descstabilizando), a <5 a taxa de mortalidade do hospe- 
dciro induzida pelo parasito (dcpcnd£ncia da densidade rclati- 
vametite dircta: estabilizando) c k 6 o “parimetro de agrega- 
gio” para a distribuigio binomial negativa (assumida) dc para¬ 
sites cntrc hospedeiro s. Os ciclos surgem quando os efeitos 
dcscstabifizadores da fccundidadc reduzida supcram os cfoitos 
cstabilizadorcs do aumento da mortalidade c da agregagao dc pa- 
rasitos {propiciando um “refogio parciaT para os hospcdciros) 
{ver Capftulo 10). Dados de um cstudo sobre ciclos de popula- 
goes, no none da Inglatcrra, indicant quc essa condigao 6 rcal- 
mentc satisfoita. Por outro kdo, as populagScs dc galo-sclvagcm 
quc nao conscguem exibir ciclos regukres ou s 6 os cxibcm muito 
csporadicamentc com frcqu£ncia s&o aquelas cm quc os nematd- 
dcos nao podem sc cstabclccer {5 1 cxcedc a abundancia tfpica do 
hospedeiro) (Dobson c Hudson, 1992; Hudson et aL t 1992 b). 


Tais rcsultados, obtidos a partir dc model os, sustentam 
um papcl para os parasitos nos ciclos do galo-sclvagcm, mas 
sao insuficicntcs como um tipo de “prova” quc podc surgir dc 
um experimento controlado. Uma simples modiflcagio do 
modelo na Figura 12.25* no entanto, prcv£ quc, sc uma pro- 
porgio suficicntc {20%) da populagio fosse tratada contra nc- 
matddcos com um antelmintico, os ciclos desaparcccriam. Isso 
cstabclccc o ccnirio para uma manipulagio experimental cm 
cscak de carnpo, dclincada para testar o papel do parasito (Hu¬ 
dson etal ,., 1998). Em duas populagocs, os galos-selvagcns fo- 
ram tratados com antclmlnticos nos anos cm quc se esperavam 
duas quodas sucessivas da populaglo; cm outras duas, os galos- 
sclvagcns foram tratados apenas no ano cm quc sc esperava 
uma queda; outras duas populagScs foram monitoradas como 
controles ndo-manipulados. A abund&ncia dc galos-vcrmelhos 
fo i medida pel os “registros de caga”: o mimero de animais aba- 
tidos. Fica claro quc o antelmfntico tem um efeito no experi¬ 
mento {Figura I2.24d) e, por isso, 6 igualmente claro quc os 
parasitos cm gcral t^m um efeito: ou seja, os parasitos afetaram 
a dindmica dos hospcdciros. A natureza prccisa do efeito, en- 
tretanto, continua sendo motivo dc controvdrsia. Para Hud¬ 
son e cokboradores, o experimento demonstrou quc os parasi¬ 
tos foram “ncccssdrios c suficientcs” para os ciclos dos hospc¬ 
dciros. Outros cstudiosos considers ram quc a demonstragSo 
do experimento nlo foi alcangada c sugcriram, por excmplo, 
quc os ciclos podem ter sido reduzidos cm amplitude, c nSo 
eliminados, cspccialmcntc quando os niimcros muito baixos 
cm geral “observados" cm uma dcprcss&o {1 na sua escala loga- 
rltmica equivale a zero) slo o rcsultado da aus^ncia dc abate 
quando a abundincia 6 baixa {Lambi et al .* 1999; Tompkins e 
Bcgon, 1999). Por outro I ado, tal controvthsia nlio deveria scr 
vista como uma diminuigSo da importancia dc experimentos 
cm eseala de campo, na invcstigagSo dos papdis dc parasitos na 
dinimica de popukg6es de hospcdciros - nem, na verdadc, os 
pap&s dc outros fatorcs. Por cxcmplo, uma subsequente mani- 
pukgio dc campo apoiou a hipdtcse aftemativa dc quc os ci- 
clos do galo-selvagem-vermelho resultam de mudangas na agres- 
sividadc (depen dentes da densidade) e do comportamcnto ter¬ 
ritorial de machos (Mougcot etai y 2003). Esse sistema 6 nova- 
mente examinado na discusslo geral de ciclos, na Seglo 14.6.2. 

12.7.3 Rena de Svarlbard e nematodeos 

Nesta segio, permaneccmos com ncmatddcos, mas mudamos 
para um mamffero, a rena dc Svarlbard {ftangifer tamndus ph- 
thyrynchus ), na ilha dc Svarlbard (Spitzbcrgcn), norte da No- 
ruega (Albon etal, 2002). O sistema 6 atrativo, pela sua sim- 
plicidadc (os efeitos podem scr visfveis, isentos de fatorcs com- 
plicadores): (i) nio hi mamfferos hcrbfvotos competindo com 
a rena por alimento; (ii) nio hi matnlfcros prcdadorcs; (iii) a 
comunidade de parasitos da rena € muito simples, dominada 
por dois nematbdeos gastrintestinais, nenhum dos quais hos- 
pedciro alternativo, e apenas um, Ostertapa gruehneri , apre- 
senta um efeito patog£nico demon strive!. 
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(a) (d) 
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Numero m^dio de vermes per adulto 




FIGURA 12.24 (a) Ciclos regulares da abundancra (femeas reproduloras por km £ ) do galo-selvagern-vermelho ( ) e do numero mddio 

de nematddeos^ Trichostrongytus tenuis, por hospedeiro ( -— ), em Gunnerside* Rerno Unido. (b) Trschostrongyfus tenuis reduz asobrevi- 

vencia do gal o-selvage m-vermelho: em 10 anos (1960-1909), aumentou significativamenle {P < 0,05) com o numero medio de vermes por 
adul to, (c) 7". tenuis reduz a fecundrdade do galo-selvagem-vermeflio; em cad a um de oito anos, feme as tratadas com uma droga para matar 
nematodeos (•; representando valores mddios) tiveram men os vermes e fslhotes maiores (com 7 semanas) do que femeas nao-tratadas {□). 
([a-c] segundo Dobson e Hudson, 1992; Hudson et sL, 1992). (d) Mudan^as populacionais do galo-selvagem-vermelho, representadas por 
meio de registros de ca^a em dors locais-controle (acima), duas populates com um tratamento cada contra nematddeos (meio) e duas 
populates com dois tratamentos cada (abaixo). Os asteriscos representam os anos de tratamento, quando as cargas de vermes em galos* 
selvagens adultos foram reduz id as por um antelmfntico {segundo Hudson et a/,, 1996), 


Por um pcriodo de scis anos, as rcnas foram tratadas 
co rn um anti-hclmfntico cm cada primavcra (abril)j sen do 
registrados os efeitos destc tratamento nas taxas de prenhez 
um ano apds, bem como na subscqiicnte produ^ao de filho- 
tcs. A infecq£o parcceu nlo ter qualquer cfeito na sobrcvivfin- 
cia, mas as f£mcas naotratadas (isto 6 t infcctadas) apresenta- 


ram taxas de prenhez significativamcnte mais baixas, con for¬ 
me acompanhamento da variag^o a cada ano (X~. = 4^92, P = 
0^03; Figura 12.26 a) 3 um efcito que foi mantido nos dados da 
produgSo de filhotcs. A dimensao dessc cfeito ctesceu signifi- 
cativamente com aumentos na abundlncia dos nematddeos 
no outono anterior (F l = 52,9j P = 0,002; Figura 12.26b). 
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FIGURA 12,25 Diagrams do fluxo (acima), re- 
presentando a din arnica de uma infecgao por 
macroparasFto, como o nematodeo Trichostron- 
gylus tenuis, no galo-selvagem-veirnelho, am 
que o parasito tem estagios infect iosos de vida 
livre; e as equagoes do modelo (abaixo) que 
descrevem a din arnica, Pela ordeim, as equa- 
goes descrevem; (i) o aumento de hospedei- 
ros {H) como resultado da natalidade (depen - 
dente da densidade) (que, ertretanto, e redu- 
zida a uma taxa dependente do numero m£- 
dio de parasites por hospedeiro, PfH), e sua 
diminuigao como resultado da mortalidade, 
tanto natural (dependente da densidade) quan- 
to induzrda pefo parasito (novamente depen¬ 
dents de P/H); (ii) est^gros de parasites de vida 
livre (tV) aumentando, por serem produzidos 
por parasites em hospedeiros infectados, e sua 
diminuigao, como resultado da mortalidade e 
do consume por hospedeiros; e p) aumento 
de parasltos dentro de hospedeiros {P}, por se¬ 
rem consumidos por hospedeiros, e sua dimi¬ 
nuigao, como conseqiiencia da propria morta- 
lidade dentro de hospedeiros, da mortalidade 
natural dos proprios hospedeiros e da mortal!- 
dade de hospedeiros nduzrda por doenga, 
Este termo final e dependents da distribuigao 
do parasito entre hospedeiros - nesse caso, 
seguindo uma distribuigao binomial negative 
(assumida), parametro k, e que fica incorpora¬ 
te mediante a expressao entre colchetes (se- 
gundo Anderson e May, 1970; Dobson e Hud¬ 
son, 1992). 
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Aldm disso, a abund&ncia dos ncmatodeos foi significative c posi- 
tivamente reladonada com a. densidade de renas nos dois anos 
anteriores (Figura 12.26c). Portanto, aumentos na abundincia. 
dos hospedeiros pareccm levar (ap6s urn rctardo) a aumentos na. 
abundincia dos parasitos; aumentos na abundincia. dos parasitos 
pareccm determinar (apds um retardo mais longo) rcdugocs na 
fecundidadc dos hospedeiros, e cstas claramentc tem o potential 
de provocat rodug6cs na abundincia. dos hospedeiros. 

Para saber sc esse cido foi complctado, de tal mo do que 
o parasito tenha regnlado a abundincia de renas, cssas dife- 
rentes rclagocs, juntamente corn outras, for am utilizadas como 
valorcs paramdtricos cm um modelo de intcragio ren amenta- 
tbdeo. Os resultados sio mostrados na Figura 12.26d. Tr£s 
conseqii£ncias silo possfveis: a populag&o de renas d levada 
i extingSo, ou mostra crcscimcnto cxponencial ilimitado, 
on € rcgulada para os ndmeros por quilbmetro quadrado 
mostrados na figura. De mancira animadora, dentro das 
amplitudes observadas de sobreviv£ncia de filhotes e adultos 


de renas, o modelo prev£ dcnsidadcs de renas muito prdximas 
daquclas observadas (cerca de 1 a 3 km -2 ). Na aus£ncia dc um 
efeito do ncmatddeo na produgio de filhotes, o modelo prcv£ 
crcscimcnto ilimitado. Assim, juntos, experiments c obser¬ 
vances dc campo, c um modelo matcmdtico, fornccem um 
apoio podcroso para o papcl dos nematddcos na dinimica da 
rena de Svarlbard. 

12.7.4 Raposas vermelhas e raiva 

A raiva d uma doenga viral de vertebrados, incluindo os seres 
human os, diretamente transmitida, que ataca o sistema ner- 
vo so central. El a 6 temida tanto pelos sintomas desagraddveis 
como pela elevada probabilidade dc morte que ocasiona. Na 
Europe, reccntementc, o foco de intcrcsse tem sido a intcra- 
g&o entre a raiva e a raposa vcrmelha (Vulpes vulpes). Dcsde 
1940, propaga-sc uma cpidcmia nas raposas, que se expande 
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FIGURA 12.26 (a) Taxa de prenhez estimada, em abril-maio, am renas-controSes (barras brancas) e tratadas com antelminticos 12 mesas 
antes (barras marrons). Os numeros sobre as barras indicam o la man ho d;a amcstra de animats com status de prenhez determ inado, (b) 
Diferenga na produgao da filhotes de renas tratadas com antelminticos no periodo de abril-mato anterior e controles, am relagao k abundancia 
estimada de Ostertagia gruehneri am outubro. (c) Abundancia estimada de O. gruehneri am outubro, am reiagiao (regressao curvilinea) k 
densidade de verao, de renas adultas e com um ano, de 2 anos anteriores, am dots locaiS' Colesdalen {•) a Sassendalen (O). Os erros-padrao 
(a-c) representam limites de confianga das astimativas de 96%. (d) Resumo do rendimento a partir de um modelo da dinamioa de populagoes 
da rena de Svaribard, usando a amplitude de possiveis valores de sob revivencia anual de filhotes e de sobrevrvencia de renas com no mfnimo 
oito anos de rdade. As tinhas continues estabelecem os limites do parametro espago, onde a populagao de hospedeiros torna-se extinta ou d 
regulada ou exibe crescimento iltmitado. As linhas tracejadas estabelecem acombinagao de valores do parametro na zona de regufagao, qua 
representa uma media da densidade populacional (de adultos + j ovens com um ano) de 1,2, 3 e 5 renas por km 2 . As barras cruzadas in dicam 
amplitudes de valores estimados (segundo Albon et 2002). 


para o ocstc e o sul a partir da frontcira russo-poloncsa. Em- 
bora a amcaga dircta para os human os scja quee insignifican- 
te, existc uma transmissao dc raiva economica.mcntc significa- 
tiva, das rapose para os bo vinos c os o vinos. As autoridades 
da Gra-Brctanha est&o especial men tc preocupadas com a rai¬ 
va, pois, embora a doenga aitida nio tenha atravessado o Ca¬ 
nal da Mancha, hd um forte desejo cm climind-la a partir da 
sua proccd£ncia no continentc curopcu (Pastoret e Brochier, 
1999). Ncsse caso, primeiramente usamos um modelo para 
captar a din&mica hospedciro-patdgcno no campo (e, assim, 
dar credibilidade ao modelo) c entlio questionamos sc essa di- 
narnica pode scr efetivamente manipnlada. Isto e: conhecc- 
mos suficicntcmcnte a din&mica dc populagoes de raposa-rai- 
va, para sugcrir o limitc dc propagag^o da doenga cm que po- 


dcriam scr tomadas medidas preventive e como ela poderia 
scr eliminada onde ji existc? 

A Figura 12.27 mostra um modelo simples da dinamica 
raposa-raiva. Esse modelo parccc captar com succsso a css£n- 
cia da intcragSo, pois, com valores para os diversos parimetros 
biolbgicos tornados dc dados dc campo, elc prcv£ ciclos regu- 
lares de abundlncia das raposas e da prevaiSncia da raiva, com 
durag&o de aproximadamente quatro anos - exatamente a mes- 
ma duragSo constatada cm algumas dree onde a raiva cstd 
cstabclccida (Anderson et al. t 1981). 

Existem dois mdtodos que possucm uma chance real dc 
controlar a raiva cm rapose. O primeiro consistc cm matar de 
maneira continnada um certo mimero de rapose, de modo a 
man ter a sua abundancia abaixo do limiar de transmisslo da 
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FIGURA 12.27 Diagram a de fluxo >( 3011113 ), 
representando a dinamrca da infecgao da 
raiva am hospedeim vertebrado (como a ra- 
posa) e as equates do modelo (abaixo) qua 
descrevam a din arnica. Pal a ordem, as aqua- 
goes descrevem: (i) aumanto de hoepedei* 
ros suscetivers (S), como resultado da nata- 
lidada (depandenta da densidade) apanas da 
classe de suscetiveis, e sua diminuipao tan* 
to am consequencia de mortalidada natural 
(dapardente da densidade) como por toma- 
rem-se infectados mediante contato com 
hospedeiros rnfeccrosos: (ir) aumanto de hos- 
pedeiros com infecgao latente (nao-infeccio* 
sos) (V), como resultado dainfecqao de sus* 
cetiveis, a sua diminuigao tanto am conse* 
quencia da mortalidade natural (dependen* 
te da densidade) como por sua conversao 
am hospedeiros infecciosos (a medida qua 
a raiva aparece); e (iii) aumento de hospe¬ 
deiros infecciosos ( t) f rasultante do desen* 
volvimento da doenga em hospedeiros com 
infecgao latente, a sua diminurgao em con* 
sequencia de mortalidade natural e de mor* 
talidade induzida pela doenga. Por fim, a 
equagao para a po pul agio total de hospe* 
deiros {N = S + Y 4 I) e derivada da soma 
das equagoes para S, Ye ((sagundo Ander* 
son ef a/ M 1981). 


raiva. O modelo sugere que esse limiar se encontra proximo a 
urna densidade de 1 por km 2 j o que 6 uma infbrmag&o de 
grande valia* dada a crcdibilidade do modelo pela sua capaci- 
dade de recriar a dinimica observada. Conforme a discusslo 
mais aprofundada do Capftulo 15 (no contcxto da cxplora- 
gSo)* o problema dcssc tipo de abates sdetivos repetidos i quCj 
com a rcdugiio da densidade, se atenua a prcss&o da compcti- 
gHo intra-espcdfica, provocando aumentos das taxas de nata- 
lidade e dedfnios das taxas de mortalidade natural. Assim, o 
abate torna*sc rapidamente mais problcmdtico quanto maior 
6 a discrcp&ncia entre a densidade normal c a dcnsidadc-aivo 
(neste caso* 1 km -2 ). Portanto* o abate podc set cxcqiifvcl com 
dcnsidadcs naturais de aproximadamente apenas 2 km' 2 . No 
entanto, uma vcz que as densidades na Gr£-Bretanlia* por 
exemplo, muitas vc&es apresentam um valor m^dio de 5 km' 2 e 
podem chcgar a 50 km; 2 cm aJgumas ireas urbanas, abates de 
uma intensidade sufidente em geral serSo inalcanglveis. 

O segundo mdodo potendal de controlc 6 a varinagio 
- neste caso* a col oca £10 de vacina oral cm iscas que sc jam 
atraentes para as raposas. Esse mdtodo podc ser aplieado a 
cerca de 80% de uma populate de raposas. Isso 6 sufidente? 
A formula para a resposta jd foi fornecida na cquagio 12.7* 


cuja aplicag£o sugere que a vacinag&o teria succsso para densi- 
dadcs naturais de raposas de ate 5 knr 2 . Portanto, a vadnag&o 
scria bcm-succdida* por cxcmplo, cm grande parte da Gri- 
BretanJia* mas ofcrcceria pouca esperanga de controlc cm mui- 
tas ireas nrbanas. Na realidade* mais dc 20 anos apbs o de- 
senvolvimento do modelo apresentado na Figura 12.27* a 
raiva ainda n^o sc propagou para a Gra-Bretanha, c o uso 
de vacinas orais cada vcz mais aperfeigoadas parecc ter de¬ 
ride a sua propagagSo na Euro pa e atd mesmo eliminado*a 
na Bdgica* cm Luxcmburgo e em grande parte da Franga 
(Pastoret c Brochier, 1999). 


12.8 Coevolugao de parasites e seus hos¬ 
pedeiros 


mixomatose 


Pode parcccr que os parasitos cm uma 
populag&o sempre sejam sclccionados 
para a evolugao dc hospedeiros mais resistentes* que* por sua 
vez* s^o selecionados para parasitos mais infecciosos: uma clas¬ 
sics corrida armamentista coevoiutiva. Na realidade* o pro- 
cesso n^o 6 ncccssariamente t^o direto* curb ora ccrtamcnte 





















378 PARTE 2 - iNTERAgoES 


cxistam cxcmplos cm que o hospedeiro pressiona a cvoluglo 
do pa.ra.sito e vice-versa. Um dos cxcmplos mais marcantes 
envolve o coclho c o virus do mixoma, quc causa a mixomato- 
se. O virus sc originou no coclho sclvagem da America do Sul, 
Syhilagus bntsiUemiSt para o qual a doenga £ branda c rara- 
mentc mortal. Eutrctanto } esse virus geralmcnte £ fatal quan- 
do infccta o coclho europcu (Qryctoiagus cunt cuius). Em um 
dos exempios mais import antes sobre o controlc bioldgico de 
uma praga, o virus do mixoma foi introdmido na Australia, 
na dtfcada de 1950, para controlar o coclho curopcu, quc sc 
tornara uma praga cm dreas dc paste] o, A doenga se propagou 
rapidamente cm 1950-1951, e as populates de coelhos sofre- 
ram uma dristica rcdugSo - mais dc 90%, cm alguns locals. 
Ao mesmo tempo, o virus foi introdtmdo na Inglatcrra e na 
Franga, ondc tambdm ocorreram enormes redugocs de popu¬ 
lates dc coelhos. As mudangas cvolutivas que ocorreram na 
Australia foram acompanhadas dctalliadamentc por Fenner c 
colaboradorcs (Fenner c Ratcliffe, 1965; Fenner, 1983), que 
tiveram a brilhante pcrccpglo ao cstabelccer as linlias gen&i- 
cas de base das cepas tanto dos coelhos como do virus. Eles 
utilizaram essas cepas para medir mudangas subscqiicntes na 
virul£ncia do virus e na resisfoncia do hospedeiro, k medida 
que evoluiam no campo. 

Quando a doenga foi introdudda iniciaimentc na Aus¬ 
tralia, cla matou mais de 99% dos coelhos infectados. Esse 
“caso de mortalidade” caiu para 90% dentro dc um ano c de- 
pois dcclinou ainda mais (Fenner c Ratcliffe, 1965). A viru- 
l£ncia dc isoladcs do virus amostrados no campo foi class ifica- 
da de acordo com o tempo dc sobrcviv£ncia c a taxa dc morta- 
lidade de coelhos-controlc. O virus original 3 aitamente viru- 
lcnto (1950-1951), rcccbeu grau I e foi o que matou 99% dos 
coelhos infectados cm laboratdrio. Em 1952, a maioria dos 


virus isolados do campo recebcu graus III c IV, mcnos viru- 
lentos. Ao mesmo tempo, aumentou a resisfoncia da popula- 
g&o de coelhos no campo. Quando injetados com uma ccpa 
dc virus dc grau III, as amostras dc campo cm 1950 c 1951 
rcvelaram uma mortal id ade dc coelhos de quasc 90%, quc 
diminuiu para mcnos dc 30% cm apenas oito anos (Marshall 
c Douglas, 1961) (Figura 12.28). 

E foci! comprccnder a cvolug&o da rcsist^ncia no coclho 
curopcu: os coelhos resistentes sSo favorecidos pel a scleg&o 
natural na presenga do virus do mixoma. A situagio do virus, 
no entanto, £ mais sutil. O contrastc entre a virul^ncia do 
virus do mixoma no coclho curopcu e sua falta de virul£ncia 
no hospedeiro americano com o qua! cle co-cvoluiu, combi- 
nado com a atenuag&o da sua virul£ncia na Australia e na Eu¬ 
ro pa apds sua introduglo, ajusta-se & visiao comumcntc defen- 
dida dc quc os parasitos cvoluiram para tornarem-se benign os 
para os sens hospcdciros; com isso, os hospcdciros s&o prcscr- 
vados e, assim, os hdbitats dos parasitos slo mantidos. Essa 
vis&o, no entanto, £ complctamcntc errada. Os parasitos favo- 
rccidos pci a scleg^o natural s£o os de maior valor adaptativo 
(dc mancira gcral, maior taxa reprodutiva). As vezes, isso £ 
obtido mediante um dcclinio da virul£ncia, mas is vezes, nao. 

O virus do mixoma nasce no sanguc c £ transmirido de 
hospedeiro para hospedeiro por insetos veto res hcmatdfagos. 
Na Australia, nos primeiros 20 anos apds sua introdugSo, os 
veto res principals foram mosquitos (cm especial Anopheles 
annulipes) que se alimenta.m somente cm hospcdciros vivos. 
O problcma dos virus dos gratis I c II 6 quc, por matarem o 
hospedeiro tEio rapidamente, hi apenas um periodo muito curto 
cm que o mosquito podc transmiti-los. Uma transmissio cfc- 
tiva podc ser possivel com densidades muito altas dc hospc¬ 
dciros, mas cla nSo £ mais possivel logo que as densidades 
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FIGURA 12.28 (a) Percentage ns em que di- 
ferentes graus do virus mixoma foram en- 
contrados em populates selvagens de coe¬ 
lhos na Australia, em epocas diversas, de 
1950 a 19S1. O grau I e o mais virulento (se¬ 
gue do Fenner, 1903). (b) Dados semelhan- 
tes para populagoes selvagens de coelhos 
na Gr&-Bretanha, de 1953 a 1980 (segundo 
May e Anderson, 1903; de Fenner,. 1983). 
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declinam. Portanto, houve seleqao contra os grans I c II c a 
favor dc graus mcnos virulentos, dan do origem a pcriodos mais 
longos dc infccdosidade do hospcdciro. Na outra extrcmida- 
dc da cscala dc viruMncia, contudo, os mosquitos siao trans- 
missorcs improvdvcis do gran V do virus, porque cste prodm 
partfculas muito ponco infccciosas na pclc do hospcdciro qnc 
possani contaminar as pcgas bucals do vetor. A situag^o com- 
plicou-se no final da ddcada dc I960, quando urn vetor alter- 
nativo da docnqa, a pulga-do-coelho, Spilopsylltis cuniculi (o 
principal vetor na Inglaterra), foi introdu^ido na Australia. 
Existc alguma evid£ncia dc qnc as ccpas mais virulentas do 
virus podem scr favorccidas quando a pulga 6 o vetor princi¬ 
pal (ver discuss So cm Dwyer et aL t 1990). 

No gcral, entio, houve selcg&o no sistema coclho-mixo- 
matose, n&o por decr&cimo da virul^ncia, mas por aumento 
da tmnsmissibilidade (e, portanto, aumento do valor adaptati- 
vo) - que acontcce para que esse sistema seja maximkado cm 
graus intermediaries dc virul£ncia. Muito s parasitos de inse- 
tos contam com a mortc do sen liospcdciro para a transmissSo 
cfetiva. Ncssc caso, a virul£ncia muito alta € favorecida. Em 
outros eases, ainda, a scleqSo natural atuando sobre parasitos 
tern favorecido claramentc a virul£ncia muito baixa: por 
cxcmplo, o virus do herpes simples cm liumanos podc causar 
dano muito pouco palpdvcl ao seu hospcdciro, mas efeti- 
vamentc provoca infeegSo permanentc. Esses detalhcs rcfle- 
tem diferenqas nas ecologias subjaccntcs dc liospcdciros-parasi- 
tos, mas o que os cxemplos t£m cm comum 6 que liouve cvolu^io 
na dircqSo do aumento do valor adaptativo (fitness) do parasito. 

Em outros casos, a coevolucio c 
bacterias 0 .. _ * 

definitivamentc mais antagbnica: au¬ 
mento da resist£ncia no hospcdciro c 
aumento da infccciosidade no parasito. Um cxcmplo clissico 
6 a intcragSo entre plantas dc interessc agrfcola c sens patdge- 
nos (Burdon, 1987), embora ncstc caso os hospcdciros resis¬ 
tentes com frcqii£ncia sejam introduiidos por intcrvenqSo 
liumana. Podc haver at 6 mesmo um antagonismo gcne-a-genc, 
com um alcio dc viruMncia particular no patdgcno, que, por 
sua vest, 6 sclccionado para outros aid os diferentes do alelo 
original no patdgcno, c assim por diantc. Alcm disso, cssa coe- 
voluq&o podc originar polimorfismo no parasito e no hospe- 
deiro, seja como rcsultado de alelos difetentes sendo favored- 
dos cm subpopulaqocs distintas, seja porque vdrios alelos cs- 
tio simultaneamcnte cm um cstado dc fluxo dentro da sua 
populagSo, cada um sendo favoreddo (c seu alelo antagftnico 
no outro parcciro) quando 6 raro. Na realidade, tais processes 
dctalhados t£m revclado dificuldadc dc observaqlo, a qual tern 
sido rcalizada cm um sistema composto de uma baetdia, Pseu¬ 
domonas fluorescent, e scu parasito viral, 0 bactcridfago (ou 
fago) Sm/2502 (Buckling c Rainey, 2002). 

Mudanqas no hospcdciro c no parasito fbram monitora- 
das por um perfodo evolutivo, S medida que 12 replicas dc 
populates cocxistcntcs dc bacteria c fago cram transferidas 
de um frasco de cultura para outro. Ficou evidente que as bac- 
tdias cm gcral se tornaram mais resistentes aos fagos, ao mes¬ 
mo tempo cm que estes sc tornaram mais infocciosos Ss baetb- 


rias (Figura 12.29): cada qual foi conduddo pcla seleqSo dirc- 
cional dc uma corrida armamentista. Todavia, isso foi apenas 
aparente, porque toda a cepa bactcriana {dc uma das 12 repli¬ 
cas) foi testada contra todas as 12 ccpas de fago, e as ccpas dc 
fago fbram testadas de maneira semdhante. No final do expe- 
rimento (Tabela 12.4), quando a resist£ncia dc cada cepa bac- 
teriana foi testada contra cada cepa dc fago, ficou claro que as 
baetdias foram quasc sempre mais resistentes {c muitas vestes 
totalmcnte resistentes) S ccpa de fago com o qual das cocvo- 
lufram. Houve, portanto, diverg£ncia evolutiva extensiva en¬ 
tre as ccpas - on subpopulaqocs - e polimorfismo extensive 
dentro da mctapopulaqSo como um todo. 

Assim, encerramos estc capftulo, apropriadamentc, 
com uma outra advert£ncia, de que, a despeito dc screm 
rclativamcnte ncgligcnciados pelos ccdlogos no passado, os 
parasitos cstio progressivamente sendo reconliccidos como 
importantes participantcs nas din Arnicas ecoldgica e evolu¬ 
tiva dos seus hospcdciros. 

Resumo 

Iniciamos pcla definite dc parasito, infccq^o, patdgcno e 
doenqa. A diversidade de parasitos de animais c dc vegetais € 
depois dclineada, com base nas distinqocs entre microparasi- 
tos e macro parasitos e entre os com cicios dc vida dirctos c os 
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FIGURA 12.29 (a) Porum perfodo evolutivo (1 transfers 8 geraqoes 
bacterianas), a resistenda bacterianaao fago aumentou em cada uma 
das 12 replicas bacterianas, A resistencra '-media 1 ' foi calculada consi- 
derando os 12 isolados de fago a partir dos respectivos pontos do 
tempo, (b) De maneira semelhante, a infeodosidade do fago aurnen- 
tou, sendo a sua lf m^dia n calculada con si derando as 12 replicas bade- 
rianas (segundo Buckling e Rainey, 2002), 
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TABELA 12.4 Para cada uma das 12 replicas bacterianas (B1 a B12) e suas respectivas 12 replicas <Je fagcs ($1 a $12), as entradas a a label a 
represantam a proporgao da bacterias resistentes aos fagos ao final de am periodo de coevolugao {50 transfers 400 geragbes bacterianas). 
Os paras em coevolugao sao mostrados am negrito ao iongo da diagonal. Observe que as cepas bactarianas sao geralmente mais resistentes 
a capa de fago com a qual alas coevoluiram (segundo Buckling e Rainey, 2002). 


Replicas bacterianas 


Replicas de fagos 

B1 

B2 

B3 

B4 

B5 

B6 

B7 

B8 

B9 

BIO 

B11 

B12 

01 

0.8 

0,9 

1 

1 

1 

1 

1 

1 

0,85 

0,85 

0,75 

0,65 

§2 

0,1 

1 

0,3 

1 

0,85 

0,25 

1 

1 

0,85 

0,9 

0,8 

0,65 

<|>3 

0,75 

0,75 

1 

1 

1 

0,9 

1 

1 

0,85 

0,9 

0,9 

0,65 

04 

0,15 

0,9 

0,8 

1 

0,85 

0,6 

0,6 

1 

0,85 

1 

0,85 

0,35 

05 

0,25 

0,9 

1 

1 

1 

0,9 

1 

0,8 

0,85 

1 

0,8 

0,65 


0,2 

1 

0,85 

0,8 

0,75 

o,a 

0,85 

0,9 

0,85 

0,75 

0,45 

0,25 

07 

0,2 

0,75 

0,6 

1 

0,4 

0,45 

1 

0,9 

0,85 

1 

0,75 

0,35 

00 

0 

0,95 

0,55 

0,95 

0,35 

0,25 

0,8 

1 

0,85 

1 

0,7 

0,25 

<f>9 

0 

0,7 

0,55 

0,45 

0,7 

0,35 

1 

1 

0.85 

1 

0,5 

0,1 

olO 

0 

0,7 

0,9 

0,7 

0,55 

0,9 

1 

1 

0,7 

1 

0,5 

0,4 

oil 

0 

0,5 

0,9 

0,75 

0,7 

1 

1 

0,95 

0,75 

1 

1 

0,35 

012 

0 

0,15 

0 

0,1 

0,65 

0,35 

1 

1 

0,7 

0,8 

0,85 

0,4 


com ciclos de vida indirctos (utilizam vetorcs). O caso parti¬ 
cular dc parasitos sociais e parasitos de prole (p. ex.* cucos) 6 
tambthn discutido. 

Explicamos a diferenga entre parasitos biotrdftcos c ne- 
crotrdfkos (saprdtrofos pioneiros) e utilizamos uma discussio 
sobre zoonoses (infeegdes da vida sclvagem transmissfveis ao 
liomcm) f para ilustrar a natureza da cspccificidadc de hospe- 
deiros entre parasitos. 

Os parasitos s^o ambientes rcativos: elcs podem resistir 
ou se recuperar ou (cm vertebrados) adquirir imunidadc. Dcs- 
crcvcmos as respostas contrastantcs dc vertebrados aos micro 
c macro parasitos e as comparamos succssivamente com as res¬ 
postas dc plantas d infeegdo. O custo elevado da defesa do 
hospedciro contra ataques 6 enfatizado. Os parasitos podem 
tambbm induzir mudangas profund as no erescimento e no 
eomportamento do hospedciro. 

Explicamos por que pode scr diffcil distinguir os cfeitos 
da competigiio intra-cspecfflca entre parasitos a partir das res¬ 
postas imunoldgicas dc hospedeiros depen dentes da densida- 
dc de parasitos^ e os padrocs associados i competigiio intcrcs- 
pecffica slo observivcis tanto cm parasitos quanto cm outros 
organismos. 

As distingocs entre os tipos diferentes de t tans mis s&o dc 
parasitos sS.o dcscritas, e 4 descnvolvida a descrig&o formal da 
dinimica dc transmiss^Oj utilizando a forma da taxa dc conta- 
to para distinguir a transmiss^o dependente da densidade da 
transmissiao dependente da freqti£ncia 3 embora seja enfatiza- 
do que ambas possam scr apenas as extremidades dc um cs- 
pectro. Pode haver tambbm uma grande variagSo cspacial na 
velocidade com que uma infecgSo sc propaga, seja corno con- 
seqii£ncia dc focos infccciosos ou por causa de misturas espa- 
ciais de esp&ics ou variedadcs suscetivcis e resistentes. 

A distribuig&o de parasitos dentro dc populates dc hos- 
pcdciros em gcral 6 agregada. Isso a torna especial monte im- 


portante para comprccndcr a distingSo entre prcval£ncia, in- 
tens idadc c intensidade mbdia. 

Discutimos os efeitos de parasitos na sobreviv£ncia 3 no 
erescimento c na fecundidade de hospedeiros. Os efeitos s&o 
frcqucntcmentc sutis, afetando, por exempioj as intcragScs dc 
hospedeiros com outras cs paries. 

Apdsj examinamos a diMmica da infccgio dentro de 
populagSes de hospedeiros. Os conceitos fundamental neste 
caso slo a taxa reprodutiva bisica, R Qi o limiar de transmissSo 
(R { . t = 1) co tamanlio popuJacional crftico. Esses formam uma 
cstrutura para micro parasitos dirctamcnte transmitidos que 
csclarccc os tipos dc populagdes cm que podemos esperar cn- 
contrur tipos diferentes de infeegao, a natureza da curva epi- 
d£mica de uma infccg&Oj os padrocs dinlmicos dc diferentes 
tipos dc parasitos e o planejamento de programas dc imuniza- 
gdo com base no prindpio da "imunidadc da populagdo”. 

Tambdm s^lo abordadas as dinlmicas dc patdgcnos ata- 
cando cuItivos 3 dc infecgocs transmitidas por veto res e 
macro parasitos e de parasitos infectando metapopulagoes 
de hospedeiros. 

Examinamos o papel que parasitos c patdgcnos de- 
sempenham na dinimica dos sens hospedeiros. Examina¬ 
mos primeiro sc as dinimicas dc hospedciro c parasito s^o 
acopladasj ou sc o parasito simplcsmentc modifica a dini- 
mica subjacente do hospedciro^ sem haver qualquer feedback 
detectdvel. Apds, uma sdric dc cstudos dc caso enfatiza que 
os dados que apdiam um papel dos parasitos na din Arnica 
dos scus hospedeiros s^o c spars os c muitas vezes sujcitos a 
interpretagocs altcrnativas. 

Por fittij considcramos a cocvolugSo de parasitos e seus 
hospedeirosj salientando que Mo hi qualquer “acomodagSo 
confbrtdvel” 3 mas sim que as prcssocs seletivas em ambos os 
casos - parasito e hospedciro - favorccem a maximizagSo do 
ajuste individual. 






Capitulo 13 

Simbiose e Mutualismo 



13.1 Introdu^ao: simbiontes, mutualistas, 
comensais e engenheiros 


Nenhuma espcfoie vivc isolada, mas, com freqiiencia, a asso¬ 
ciate com outra 6 particularmentc fcchada: para muitos or¬ 
gan ism os, o hdbitat ocupado 6 um indivfduo dc outra csptfoic. 
Os parasitos vivcm dentro dc cavidades do corpo ou mcsmo 
de cdulas dos sens hospedeiros; as baetdias fixadoras dc ni- 
trog£nio vivcm cm nridulos localizados nas raizes dc legumi- 
nosas, entre outros cxcmplos. Simbiose (“vivendo junto”) 6 o 
termo que tern sido empregado para tais associates ffsicas 
fcchadas entre cspdics, cm que um “simbionte” ocupa um 
Mbit at fornccido por um “hospcdciro”, 

Dc fato, os parasitos sSo cxclufdos da catcgoria de simbion¬ 
tes, que 6 a rcservada para interacts nas quais existc, ao mcnos, 
um indicio de "mut ualis mo”. Uma rcla^o mutualista c simples- 
mente aqucla cm que organismos dc esp^cics diferentes intera- 
gem cm scu bcncficio mtituo. Ela cm gcral cnvolvc a troca direta 
de bens ou services (p. cx., alimento, defesa ou transportc) c tipi- 
camcnte resulta na aquisigSo dc capacidadcs novas ao mcnos por 
um parcciro (Hcrre et ai., 1999). Portanto, o mutualismo nSo 
implica neccssariamcnte uma associate fisica fcchada: mutualis- 
tas nSo prccisam ser simbiontes. Por cxemplo, muitas plantas con- 
seguem dispersar suas sementes ao ofereccr uma rccompcnsa a 
aves ou mamfferos, na forma de frutos carnosos comestfveis, c 
muitas plantas asseguram a polmizat^ efetiva ao ofcrocer aos 
insetos visitantes um recurso de ndetar cm suas florcs. Essas sHo 
intcragdes mutualistas, mas Mo s&o simbioses. 

Stria errado, entretanto, ver as 
mutualismo; . ^ r . , 

lntcragocs mutualistas simplesmente 

reciproca, nao como relagoes sem conflitos, cm que 

apenas coisas boas flucm para ambos 
agrad&vei ' . , , . 

os parcciros. Ao contrario, o pensa- 

mento evolutive atual v£ os mutualismos como casos dc cx- 

ploragSo rcdproca, em que, to da via, cada parcciro & um bene- 

ficidrio liquido (Herrc c West, 1997). 

As interagocs cm que uma cspdcic proporciona o hdbitat 

para outras ndo slo neccssariamcnte mutualistas (ambas as 


partes se bcncficiam: “+ +”) ou parasiticas (uma ganlia, uma 
sofre: “+ -”). Em primeiro lugar, Mo 6 possfvel demonstrar, 
com dados consistcntes, que cada um dos participantcs ou sc 
bencficia ou sofre. Aldm disso, cxistcm muitas intcragries cn- 
tre duas espdcics cm que a primeira proporciona um Mbitat 
para a segunda, mas, como conseqii£ncia, Mo M indicio real, 
cm quaiquer par&mctro mcnsurivcl, dc que da sc bencficia ou 
sofre. As drvorcs, por cxemplo, propiciam hdbitats para mui- 
tas espdeies de aves, de morccgos c dc animais trepadores, to- 
das ausentes cm ambientes sem esses vegetais. Liquens c mus- 
gos sc dcsenvolvcm sobre troncos dc drvores, plantas trepadei- 
ras, como hcra e figueiras, que embora tenham raizes no solo, 
usam os troncos das drvorcs como apoio para estender a sua 
folhagem atd o dosscl. As drvores, por isso, s&o bons cxempfos 
dos cliamados “engenheiros” ecolbgicos ou de ccossistemas 
(Jones et ai. t 1994). Pela sua presenga marcantc, elas criam, 
modificam ou man tern hdbitats para os outros. Em comuni- 
dadcs aquiticas, as superficies sdlidas dos organismos maiorcs 
sdo contribuintcs atd mais importantes para a biodiversidadc. 
As algas marinlias normalmcnte cresccm apenas onde podem 
ser ancoradas sobre rochas, e scus talos folidceos, por sua vez, 
s^o colonizados por algas filamcntosas c por vermes tubifor- 
mes (Spirorbis ). Certos animais modularcs, como hi dr bides e 
briozodrios, tambdrn colonizam algas marinlias, das quais de¬ 
pen dem para ancoragcm c acesso aos rccursos provenientes de 
igua do mar cm movimento. 

Dc mancira gcral, 6 provdvel que muitos desses cxem- 
plos sejam “interagocs” comensais (um parcciro ganha, o ou- 
tro Mo 6 prcjudicado, ncm bcneficiado: “+ 0”). Certamente, 
aquclas relates em que o prejufzo para o liospedeiro de um 
“parasito” ou o bcncficio para um “mutualista” Mo podem ser 
demonstrados deveriam ser classificadas como comensais ou 
dc “hospcdciro-lidspcdc”, tendo em mente que os lidspedes, 
como cm outras circunstindas, s^o indesejiveis quando os 
hospedeiros est^o doentes ou sofrendo. Os comensais t£m sido 
muito mcnos cstudados do que os parasitos e os mutualistas, 
embora muitos deles tcnliam modos de vida bastantc espe- 
ciaikados c fascinantcs. 
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Os mutualismos t£m sido muitas vczes negligcnciados, cm 
comparable com outros tipos dc intcragocs, embora eles consti- 
tuam a maior parte da biomassa do mundo. Quase todas as plan¬ 
ts que dominam os campos, os urea is c as florcstas possucm 
mites cm intima associagio mutualism com fimgps. A maioria 
dos corais dependc dc algas unicelularcs dentro dc suas cdlulas, 
muitas plantas fioriferas ncccssitam dc insetos polinbadores c 
muitos animals carrcgam comunidades dc microrganismos cm 
sens intestinos, necessities pam a sua efctiva digestio. 

O rcstante dcste capftulo cstd organizado dc mancira pro¬ 
gressiva. Iniciamos com mutualismos que nSo impliquem uma 
simbiosc fntima. Antes dc tudo, a associagio 6 amplamcnte com¬ 
port amen taJ: is to e, cada parcel ro se comporta dc mode a pro- 
porcionar um beneffeio Ifquido ao outro. Na Segio 13.5, ao discu- 
tir mutualismos entre animals e a microbiota vivendo cm sens 
intestinos, estaremos estudando as associates mais fcchadas 
(um parcelro vivendo dentro do outro), e nas segbes 13.6 a 
13.10 examinaremos simbioscs ainda mais fntimas, cm que 
um parcciro se localism entre cdlulas do outro ou penctra nc- 
las. Na Segdo 13.11, interromperemos a progressao para con- 
sidcrar brevemente modclos matemdticos dc mutualismos. Por 
fim, na Segio 13.12 - para completar 3 embora o tema ndo seja 
estritamentc “ccolbgico” examinaremos a situate cm que 
organelas diferentes entrant cm simbiosc tie fntima dentro 
das cdlulas dos scus muitos hospcdciros que ndo parccc sensa- 
to considcri-las como organismos distintos. 

13.2 Protetores mutualistas 

13.2.1 Peixe limpador e peixe cliente 

Os peixes “limpadorcs”, dos quais sc conhece ao mcnos 45 
espbcics, se alimentam dc ectoparasites, baetbrias c tecidos nc- 
crbticos da superficic do corpo dc um peixe “cliente". Na ver- 
dade, os limpadorcs muitas vezes mantfim territbrios com “cs- 
tagocs dc limpe^a” que scus clicntcs visitant - e visitant mais 
frequentemente quando traitsportam muitos parasites. Os lim¬ 
padorcs obt£m uma fontc dc alimento, c os clicntcs s&o prote- 
gidos de infeegao. Dc fato, ucm sempre 6 ficil provar que os 
clicntcs sc bcncficiam, mas cm experimentos perto da Lizard 
Island, na Great Barrier Reef, Australia, Gruttcr (1999) con- 
seguiu demonstrar que o peixe limpador Lahroides dimidiatus 
come isbpodcs gnatiidcos, parasites do peixe cliente Hemi- 
gymnus melaptmts. Os clicntcs apresentaram significativamcntc 
(3,8 vcsecs) mais parasitos 12 dias apds os limpadorcs serem exdu- 
fdos das gaiolas experimental (Figura 13. l a, diagrams superior), 
mas mesmo cm perfodo curto (ate 1 dia), embora com remogiio 
dos limpadorcs (que sc alimentam apenas durante o dia), nSo 
houve efeito quando a vcrificag^o foi feita ao amanltecer (diagta- 
ma central), no perfodo diurno seguinte, o niimcro dc parasitos 
foi significativamente maior (4,5 vezes) (diagrama inferior). 

Experimentos postcriorcs usando a ntesma espdeie dc 
peixe limpador, mas cm um rccifc do Mar Vermeilo no Egito, 
enfatkaram a importancia do tamanho da comunidade ness as 


intcragoes limpador-cliente (Bshary, e l e>Aos tarn be m 

2003). Quando os limpadorcs safram em nfvel de 
naturalmcnte da mancha de rccifc (dc comunidade 
modo que a manclta ficou sem limpa¬ 
dor) ou fbram temovidos expcrimentalmente, a diversidade 
(niimcro de espbdes) dc peixes no rccifc caiu de mancira dris- 
tica, embora is so fosse significative somente apds 4 a 20 me- 
scs, nSo apds2 a 4 semanas (Figura 13.lb). Entretanto, quan¬ 
do os limpadorcs se dcslocaram para - ou foram acrescentados 
cm - uma manclta que nao liabitavam anteriormente, a diversi¬ 
dade aumentou dc forma significativa, mesmo cm poucas sema¬ 
nas (Figura 13.1c). Curiosamente, esses efeito s se aplicam nao 
apenas is cs pedes clicntcs, mas tambbm is nao-clicntcs. 

De fetOj vdrios mutualismos comportamemais sao cncon- 
trados entre os liabitantcs dc rccifcs de corais tropicals (ondc os 
prdprios corais sio mutualistas - ver Segio 13.7.1). O peixe-pa- 
Ihago ( Amphipritm )* por cxcmplo, vivc junto i anemona-do-mar 
(p. ex., PhysabmehuL, R±ulLtnthus) c se abriga entre os tcntdculos 
dela sempre que pressente o perigo. Sob essa prote^o, o peixe 
reccbe uma cobcrtura dc muco que o protege dos ncmatodstos 
irritantes da anemona (a fun^So normal da mucilagcm da ane- 
mona 6 evitar dcscarga dc ncmatodstos, quando tcnticulos vid- 
nhos sc to cam). O peixe obtem protegao dcssa rela^ao, mas a 
anemona tambem se bcneficia, pois o pcixe-palliago ataca outros 
peixes que sc aproximam, induindo espbdes que normalmcntc 
se alimentam dc an£monas-do-mar. 

13.2.2 Mutualismos entre formigas e plantas 

A hipdtesc sob re rdagdes mutualistas entre plantas e formigas 
foi proposta por Belt (1874), apbs obscr\ r ar o comportamento 
dc formigas agressivas sobre cspbcics dc Acacia que possucm 
cspinfios engross ados c ocorrem ua America Central. Essa rc- 
lagio foi dcscrita dc modo mais complete por Jansen (1967), 
para a acacia chifre-dc-touro (Acacia comigerd), c sua formiga 
associada, Pseudomyrmex ferruginea. A planta possui espinlios 
ocos, que sio usados pelas formigas como locals de nidifica- 
nos apices de suas folhas, cxistcm “corpos bcltianos” ricos 
cm protefnas (Figura 13.2) que as formigas cole tarn e utilizam 
como alimento. Albm disso, a planta apresenta ncctirios secrc- 
tores dc agiicar cm suas partes vegetativas, que tambbm atracm 
as formigas. Estas, por sua ve£, protegem cssas pequenas drvo- 
res, cortando ativamente os ramos de outras espbdes competi- 
doras, albm dc evitarem a agio dc herbfvoros — at 6 mesmo her¬ 
bivorous grandcs (vertebrados) podem scr inibidos. 

Na realidadc, os mutualismos 
v. . . . j . as plantas se 

tormiga-planta evolulram muitas vc- beneficiam? 

zes (inclusive repetidamente na mes- 

ma famdia dc plantas)- c os neetdrios estdo presentes nas partes 
vegetativas dc plantas de, no minimo, 39 familias c em muitas 
comunidades por todo o mundo. Os neetdrios sobre as florcs 
ou no interior delas sio facilmentc interpretados como elc- 
mentos de atragdo para os poliniiadorcs, mas o papcl dc neetd- 
rios cxtraflorais sobre partes vegetativas 6 mais dificil de dc- 
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FIGURA 13.1 {a) O peixe limpador realm ante limpa seus clientes. Numero medio de parasites gnatifdeos por client© (Hamigymnus msfapterus} 
em cinco recites; em tres recites [14,15 e 16), os limpadores (Labroides dimidiatus) foram experimentalmente removidos. Em urn experimento 
"a longo prazo", clientes sem limpadores tiveram mais parasitos ap6s 12 dias (diagrama superior: F = 17,6, P= 0,02). Em um experimento 
lf a curto prazo 1 ", clientes sem limpadores nao tiveram significativamente rnais parasitos ao amanhecer, apds 12 horas (diagrama central; F - 
1 ,8, P = 0,21), presumivelmente porque os limpadores nao se alimentam & noite; mas, a seguir, no periodo diurno de 12 horas, a diferen^a for 
significativa (diagrama inferior; F - 11,6, P - 0,04). Sobre as barras estao representados os erros-padrao (segundo Grutter, 1999). (b) Os 
limpadores aumentam a diversrdade de peixes no recife. Mudan^a (em percentagem) no numero de espdcies de peixes presentes, seguindo a 
perda natural ou experimental de um peixe limpador, L dimidiatus, de um fragmento de recife (ou a oombinagao dos dois tratamentos), a curto prazo 
(2 a 4 semanas, barms mais darns) e a longo prazo (4 a 20 meses, barras mais escuras). (c) Mudanga (em percentagem) no numero de espfeies de 
peixes presentes, seguindo a imigragao natural ou experimental de um peixe limpador, L dimidiatus, para um fragmento de recite (ou acombina^ao 
dos dois tratamentos), a curto prazo (2 a 4 semanas, barras mais claras) e a longo prazo (4 a 20 meses, barras mais escuras). As colunas e as barras 
dos erros-padrao representam median as e interquartile^ * = P< 0,05; ** - P< 0,01; *** - P< 0,001 [segundo Bshary, 2003). 


monstrar. Eles cvidcntcmcnte atraem formigas 3 is vczcs cm 
grande ntimero, mas sdo neccssdrios experimentos cuidadosa- 
mente dclincados c control ados para mostrar que as plantas sc 
bcncficiani. taJ oomo o cstudo sobre Tochigali myrmecophiIa 3 
drvorc components do dossel de florestas amazbnicas, qne abriga 
a formiga Pseudomyrmex concolor em estruturas ocas especial!- 
zadas (Figura 13-3). As formigas foram diminadas de plantas 
sdecionadas; cstas apresentaram 43 mais insetos fitdfagos do 
que as plantas-controlc e sofreram um impacto muito maior 
da hcrbivoria. As folhas das plantas com uma popuk^o de 
formigas tiveram uma sobre vivdicia duas vezes superior d das 
plantas sem formigas e quasc 13 vez superior a das plantas nas 
quais as formigas foram deliberadamente diminadas. 

A rda^do mutualista, nessc caso 

entre formica c uma espdcic vegetal, 
formigas _ , . * h * 

mutualistas nao dcvcria, entretanto, scr conside- 

rada isofadamentc - um tema que serd 
retomado neste capftulo. Palmer c colaboradorcs (2000), por 
excmplo, estudaram a competi^do entre quatro espdcics de for¬ 
migas que possucm rck^ocs mutualistas com Acacia drepano- 
l&bium , cm Laikipia, Qu£nia, nidificando no interior de espi- 
nhos engross ados c se alimentando de neetdrios nas bases fo- 


liarcs. Conflitos preparados experimentalmente e conquistas 
naturals indicaram uma hicrarquia de domindneia entre as es- 
p dries de formigas. Crematcgaster sjostedd foi a principal domi- 
name, seguida por C. mimosas , C. nigriceps c Tetraponera pen - 
zigi. Indcpcndentcmentc de qual cspdric de formiga colon izou 
um determinado indivfduo de aedda, as drvorcs ocupadas ten- 
dcram a crcscer mais rdpido do que as ndo-ocupadas (Figura 
13.4a). Isso conftrmou, de modo gcral, a natureza mutuaJista 
das intcraqdcs. Pordm, mais sutilmentc, as mudangas na ocu- 
pa^o das formigas cm dirc^do k hicrarquia da domininck (con- 
quista por uma espdcic mais domiuantc) ocorreram sobre plan- 
tas que crcsccram mais rdpido do que a mddia, c as mudan^as 
em dire^ao oposta d hierarquk ocorreram sobre plantas que 
crcsccram mais lentamente do que a mddia (Figura 13.4b). 

Tais dados, portanto, sugcrcm que as conquistas slo 
bastante diferentes sobre drvorcs de crcscimcnto rdpido c 
lento, c mb ora os dctalhes permane^am espccuktivos. £ pos- 
sivcl 3 por cxemplo, que as drvorcs de crcscimcnto mais rd- 
pi do tarn b dm produzam L< recompensas 5> ds formigas a uma 
taxa mais alta c sc jam cscolhidas ativamente pelas espdeies 
de formigas do min an tes; jd as drvorcs de crcscimcnto lento 
sdo mais rapid amente abandonadas pelas cspdcics do mi nan- 
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FIGURA 13.2 Estruturas da acacia chi* 
fre-de-touro ( Acacia cornsgera) qua 
atraem sua formiga mutualista. (a) Cor- 
pos beltranos ricos am protefna nas ax* 
tremidades dos foliolos (© Oxford Sci¬ 
entific Films/Mrchael Fogden), (b) Espi* 
nhos ocqs usados pelas formigas come 
locals da nidifica^ao (© Visuals Unlimi* 
ted/C, P, Hickman). 


tesj com suas demsmdas por rccursos muito maiorcs. De 
mancira alternativa, as espdeies dc formigas competltiva- 
aicntc supcriorcs podem scr capazcs dc dctcctar c colonizar 
preferential mente as irvorcs dc crestimento mais rapido. 
O qae flea evidente 6 qae cssas interaqoes mutualisms n&o 
silo relagSes agraddveis entre pares dc cspdcics que podc- 
mos separar dc uma tcia dc interag6cs mais complexas. Os 
custos c beneffeias result antes para os difercates parcciros 
variant no espa^o e no tempo * indimndo din^micas com¬ 
plexes entre espdeles dc formigas competidoras, que* por 
saa vcz* determinant o balance fiaal para as acdcias. 


13.3 Cultura de plantas de lavoura ou 
criagao de animais 

13.3.1 Agriculture 

Ao menos cm termos dc extens^o gcogrifica, aJguns dos mu- 
tualismos mais dramdticos s&o aquelcs da agricultura. Os nil- 
mcros de plantas individuals dc trigo* cevada* avcia^ milho e 
arroz e as ircas ocupadas por esses cultivos cxccdem ampla- 
mente ao que tcria cxistido se das n&o tivessem sido submeti- 
das ao plantio. O aumento da populate kumana desde a dpoca 


(a) Folhas s u peri ores Folhas i rife Too res (b) 




FIGURA 13.3 (a) Intensidade da herbivoria foliar so bra individuos de Tachigafi myrmoccphila natural mente ocupados pela formiga Pseudomyr - 
mex concolor [•, n - 22) e sabre individuos dos quais as formigas foram experirnentalmente eliminadas (•, n - 23). As folhas inferiores 
estavam presentes no inicio do experiment^ e as folhas superiores surgiram posteriomnente, (b) Longevidade das folhas das plantas de T 
myrmecophila ocupadas por P concolor (controls) e das plantas das quais as formigas foram experimental mente eliminadas ou onde nao 
hoove ocorrencia natural de formigas, As barras dos erros representam ± o erro-padrao (segundo Fonseca, 1994). 
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FIGURA 13,4 (a) O aumento do crescimen- 
to medio foi significativamente maior (P < 
0,0001) para individuos de Acacia drepano- 
lobium ocupados confirm am ante por formi- 
gas [n = 651) do que para individuos nao- 
habitados (rr - 126). Os individuos "ocupa- 
dos continuamente" foram habitados por co- 
lonias de formigas tanto no levantamento ini- 
oral quanto no realizado seis meses mars tar- 
de. Os individuos nao“habitados mantive- 
ram-se deso-cupados por ocasiao dos dois 
levantamentos. (b) Os aUmemos do cnesci- 
mento relative foram significativamente maro- 
res {P< 0,05) para individuos submetidos a 
transudes na ocupagao em drregao a hie- 
rarquia competitiva das formigas (n ^ 65) do 
que para aqueles contra a hierarquia {n = 
46). O aumento do crescimento for determi- 
nado em nelagao aos individuos ocupados 
pel a mesma especie de formigas, quando 
estas nao foram removidas. As barras dos 
erros representam os erros-padrao (segun- 
do Palmer et aL, 2000), 


dos cagadorcs-coletorcs indica cm ccrta medida a vantagem 
recfproca para o Homo sapiens. Mesmo sem testar experimen- 
talmente, podemos facilmcnte imaginar as conscqu£ncias que 
a cxtingilo do homem teriam sobre a popuiagao mundial de 
plantas de arroz ou o cfoito da extin g&o do arroz sobre a popu¬ 
iagao human a. Comcntdrios similar cs sc aplicam i domcstica- 
gilo de bo vinos, o vinos e outros animals. 

Mutualismos “de criagdo” simiiares se dcsenvolvcram em 
sociedades de cupins c formigas, onde os criadores podem pro- 
teger dc compctidores e prcdadorcs os individuos que elcs cx- 
ploram, podendo atd transportd-los ou vigid-Ios. 


13.3.2 Cria 9 ao de insetos por parte de formigas 


As formigas criam muitas espdcics de 

affdeos (homdpteros), cm troca dc sc- 
pagam urn prego? , f , ~ « , 

ctegdcs doces ncas em agucar. Os reba- 

nhos , ' dc affdeos sc beneffeiam, sofrcndo taxas dc monalidade 

mais baixas causadas por prcdadorcs, mostrando aumento das 

taxas de alimentagSo e sccrcgdo c formando coldnias maiores. 

Todavia, seria um erro imaginar que essa c uma rckgao agradivei 

com beneffeios para ambos os lados: os affdeos cse£o sendo mani- 

puiados - cxiste, portanto, um prego que cles pagam a scr langa- 

do no outro iado do balango (Stadler c Dixton, 199B) ? Essa ques- 

tao tern sido examinada cm coldnias do affdoo Tuberculatum quer- 

cicala protegido pda formiga da sequoia {Formica yessensis ), na 

ilha dc Hokkaido, nortc do japSo {Yao etal. t 2000). Conforme o 

esperado, na presenga dc prcdadorcs, as coldnias de affdeos tivc- 

ram sobrcviv£ncia significativamcnte mais longa quando protc- 

gidas por formigas do que quando estas foram cxcluidas, por mcio 

de aplicagiao dc repdente na base das irvorcs dc carvalho sobre as 

quais os affdeos viviam (Figura 13.5a). Entretanto, houve tarn- 

bim custos para os affdeos: em um ambiente do qua! os predado- 


res foram exclufdos e os efeitos da protegee das formigas sobre o 
affdeos podcriam, entio, scr vistos isoiadamente, os affdeos pro- 
tegidos pdas formigas apresentaram pior crescimento c foram 
menos fecundos do que aqudes onde as formigas e os prcdadorcs 
foram exduidos (Figura 13.5b). 

Um outro mutualismo dc criagSo 

dissico i aquele etitre formiga e mui- borboletas azuis 
tas cspfoics de borboletas do grupo L y- 

caenidae. Em alguns casos^ as larv r as sc afimentam de suas plantas 
preferidas at^ scu terceiro ou quarto instar, quando sc ex poem ao 
forrageio das formigas o per arias, que as apanham c as transpor- 
tam para os scus ninhos — as formigas as “ado tarn”. Li, as for mi- 
gas “ordenham” uma sccrcgSo agucarada de uma gl^ndula espe- 
cializa.da das larvas c, cm troca, as protegem dc prcdadorcs e para- 
sitdidcs durante o rcstante dc suas vidas larval e dc pupa, Por 
outro lado, cm outras intcragocs entre formigas c borboletas do 
grupo Lycacnidae, o equilfbrio evolutivo e bastantc diforentc. As 
larvas produzem sinais qufmicos que imitam substancias qufmi- 
cas produzidas pelas formigas, o que induz estas a transporter 
as larvas para scus ninhos c permitir que das permanegam Id. 
Dentro dos ninhos, as larvas podem atuar como parasitos so- 
ciais (“cucos”, ver segdo 12.2.3), sendo alimentadas pelas for¬ 
migas (isto a borbolcta azul-gmnde {Mainlined rebeli ) que 
sc alimenta da genciana (Gentiana cruciate) c cujas larvas mi- 
metizam as larvas da formiga Myrmica schmku , ou podem sim- 
plcsmcntc pilhar as formigas (p. ex., uma outra borbolcta azul- 
grandc (Af. arion) que sc alimenta de tomllho sclvagcm (Thy¬ 
mus serpyllum) (Elmcs et al. y 2002). 


13.3.3 Cultivo de fungos por besouros e formigas 

Uma grande parte dos tecidos vegetais, induindo a madeira, 6 
indisponfvcl como fontc dircta de alimento para a maioria 
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FIG UR A 13.5 (a) As colonias do afideo Tubercutatus quercicola, com exdusao de formigas, tiveram maior probabi ! idado de extingao do que as 
protegidas por formigas { X 2 = 15,9, P < 0,0001). (b) Mas na ausenda de predado res, as colSnias com exdusao de formigas tiveram melhor 
desempenho do que as protegidas por formigas.. Sao apresentadas as medias do tamanho corporal do afideo (comprimento do femur posterior; 
F- 6,75, P- 0,013) e os numerosde embrioes (F= 7, 25, P- 0,010), ± EP, para dois periodos (23 de julho a 11 de agosto, 1996, e 12 a 31 de 
agosto, 1996) em um ambiente sem predadores, • - tratamento com exclusao das formigas; • = tratamento com protegao pel as formigas 
(segundo Yao et at., 2000). 


dos animais, pois estes n&o dispocm de enzimas capazcs de 
digcrir celulosc c ligninas (vcr Scq6cs 3.7.2 e 11.3.1). No cn- 
tanto, muitos fimgps possucm cssas enzimas, e um animal que 
podc consumir tais fungos adquirc accsso indireto a um ali¬ 
ments rico em cncrgia. Alguns mutualismos altamcnte espe- 
cializados se desen volvcram entre animais c fungos dccompo- 
shores. Bcsouros do grupo Scolytidae cavam tdneis profun- 
dos na madeira de irvores mortas ou moribundas, e fungos 
que S&Q cspedficos de csp&ics dc besouro crcsccm nesses abri- 
gos c s&o continuamcnte pastados pclas larvas do besouro. 
Esses besouros “ambrosia” podem transportar esporos do 
fungo em scu trato digestive, e algumas espdcics apresen- 
tam tufos cspecializados dc p£los sobre suas cabcgas, os quais 
servem para transportar os esporos. Os fungos servem como 
alimento para o besouro e dependent dele para sua disper¬ 
se afe no vos tiincis. 

As formigas cultivadoras de fungos sSo enconttadas se¬ 
men tc no Novo Mundo, e as 210 espdeies dcscritas parecem 
ter cvolufdo de um ancestral comum: is to 6 t a caractcristica 
aparcceu apenas uma vest na cvoiugSo. As cspdcics mais “pri- 
mitivas” util ham tipicamcntc restos vegetais mortos, assim 
como fezes e caddvcrcs de insetos, para adubar suas horns; os 
gencros Tmchymyrmex e Sericomyrmex usam materia vegetal 
morta; c espdeies dos dois gencros mais dcrivados (evolutiva- 
mente “avangados”), Acmmyrmex c Attn, s^o “cortadciras de 
folhas”, util ban do principalmentc follias e fores ffescas (Cur¬ 
rie, 2001). As formigas cortadciras dc follias s£o as mais notd- 
veis cultivadoras dc fungos. Elas escavam cavidadcs de 2 a 3 
litres no solo, ondc um fungo basidiomiceto 6 cultivado sobre 
follias que s^o cortadas da vegetaglo vizinha (Figura 13.6). A 
coldnia dc formigas podc depender complctamentc do fungo 
para a nutrigHo dc suas larvas. As operirias lambcm as col6- 
nias de fungos c removem hifas engrossadas cspecializadas, que 
sHo agregadas cm “cachos” dc tamanlios que possam ser mor- 
discados. Estes caches sHo comidos pdas larvas c cssa “poda” 
do fungo pode cstimular um novo crcscimento fiingico. O 


fungo ganha com a associate: elc 6 comido e dispersado 
pdas formigas cortadciras dc follias c nunca 6 encontrade 
fora dos scus ninlios. A formiga fomca reprodutiva trans¬ 
porta sua liltima refeig&o, quando cla deixa uma colonia 
para encontrar outra. 

A maior parte dos in set os fit6- 
faeos tern dietas bast ante rcstritas — 
os insetos herbivores, na grande f0 | has: pomagos 

m aio ria, s So, na vc rdade, mo ndfago s n otavei s 

cstritos (ver Segsio 9.5). Pcla sua po- 

lifagia, as formigas cortadciras de folhas slo extraordina- 
rias entre os insetos herbivores. Formigas dc um ninho dc 
Ana cephal&tes exploram dc 50 a 70% das espdcics vegetais 
na sua vizinhanga. Em gcral, as formigas cortadciras de fo- 
lhas podem explorar 17% da produce foliar total cm flo- 
rcsta tropical e sc tornar os herbivores ecologicamente do- 
min antes na comunidadc. fi a sua polifagia que Ihes con fe¬ 
re cste extraordinirio status. Contudo, ao contrdrio dos 
adultos dc A. cephal&tes y as larvas parecem ser espccialistas 
extremes quanto & dicta, ficando rcstritas a corpos nutriti¬ 
ves igongylidia) produzidos pelo fungo Attamyees bro mat A 
ficus, cultivado pelos adultos e que decompoe os fragmen- 
tos foliates (Cherrctt et ai t 1989). 

Aldm disso, assim como os cul- 
tivos realizados pelo ho mem podem 
ser atacados por pragas, as formigas 
cultivadoras de fungos prccisam 
combatcr outras csp^cics dc fungos 
que podem devastar scu cultivo. Os 
patdgenos fungi cos do g£nero Escompsis s^o cspecializados 
(s6 c neon trades cm cultivos de fungos) c virulcntos: em 
um experimento, novc de 16 colbnias da formiga cortadci- 
ra Atta colombica, tratadas com doses macigas dc esporos 
de Escovopsis, perderam scu cultivo cm tr£s semanas de tra¬ 
tamento (Currie, 2001). Pofem, as formigas possucm ou¬ 
tra associaglo mutual is tica para ajudi-las: um actinom ice- 


form igas, fungos 
cultivados e 
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F1GURA 13.6 (a) Ninho parcialmente escavado da formiga cortadeira 
de folhas Atts voUenw&ideri no chaco do Paraguai. A pifha do material 
depositado sobre o solo, pela escavagao das formrgas, tinha pelo 
me nos 1 m de altura. fb) Formiga rain ha de A. cephalotes (com uma 
operaria acompanhante em seu abdome) sobre um cultivo jovem de 
fungos no laborattirio* mostrando a estrutura do tipo celular do culti- 
vo, com pequenos fragmentos to Hares e hifas fungicas cimentantes 
(Cortesia de J.M. Cherrett). 

to filamcntoso, associado & superficic das formigas, d dis- 
pcrsado para novos cultivos por rainhas virgens cm seu v6o 
nupeial, c as formigas podcm atd elaborar produtos qufmi- 
cos que promovcm o crescimcnto do actinomiceto. Este, 
por sua vc£, produ£ um antibidtico com efcitos inibidorcs 
especialiscados e potctitcs contra Escovopsis. £ posslvcl, ain- 
da, quc dc proteja as formigas de patdgenos e promova o 
crescimcnto dos fungos cultivados (Currie, 2001). Portan- 
to, Escovopsis cnfrentou um mutualismo de trds espdeies: 
formigas, fungos cultivados e actinomicctos. 

13.4 Dispersao de sementes e polen 

13.4.1 Mutualismos de dispersao de sementes 

Muitas espdeies vcgctais u til bam animais para dispersar suas 
sementes e seu polen. Ccrca de 10% de todas as piantas com 
flores possucm sementes on frutos dotados de ganchos, arcs- 
tas ou substancias viscosas quc adcrcm aos pdlos, ccrdas ou 


pen as dc to do animal quc entta cm contato com clcs. Frc- 
quentemente, clcs causam uma irrita^io ao animal, quc mui¬ 
tas vc&es sc limpa c os climina quando possfvcl, mas cm gcral 
apds transportd-los por ccrta distancia. Ncstcs casos, o beneff- 
cio d para a planta {quc investor recursos em mecanismos de 
fbtaqSo), c niao hd recompense para o animal. 

Bern diferentes sio os verdadei- 
ros mutualismos entre piantas supe¬ 
riors e aves e outros animais quc sc 

alimentam dc frutos carnosos c dispersam as sementes. Natu¬ 
ral mente, para a rcla^io scr mutual ista, d csscncial que o ani¬ 
mal co ns uma a parte carno sa do fruto, c n£o as sementes, que 
devem pcrmancccr vidveis quando regurgitadas ou defecadas. 
Dcfcsas espessas e fortes que protegem os cmbriocs sSo comu- 
mente parte do prego pago pcla planta para a dispersao por 
frugivoros. O reino vegetal tern explorado uma gama cspldn- 
dida dc variagocs morfoldgicas na cvolu^So de frutos carnosos 
(Figura 13.7). 

Os mutualismos referentes a animais que consomem 
frutos carnosos c dispersam as sementes raramente siao muito 
cspccfficos i espdeie dc animal envolvida. Em parte, isso 
aeontccc porque esses mutualismos cm gcral cnvolvem aves 
c mamiferos dc vida longa, e, mesmo nos trdpicos, existem 
poucas espdeies vegetais quc frutificam durante to do o ano 
c proporcionam um snprimento alimentar para qualquer 
possfvcl cspccialista. Contudo, tambdm, como ficard evi- 
dentc quando considerarmos os mutualismos dc poiiniza- 
qlio, a seguir, uma ligag&o mumalista mais cxclusiva cxigi- 
ria da planta uma recompensa para scr protegida e rejeita- 
da por ontra espdcic animal: isso d mnito mais fdcil para o 
ndetar do que para o fruto. Dc qualquer mancira, a espe- 
cializa^So pelo animal d importante na polinka^So, porque 
transferences i mere speef fleas de pdlen &io desvantajosas, e 
com frutos e sementes d neccssdrio so mente que clcs sejam 
dispersados para longc da planta-mae. 

13.4.2 Mutualismos de poliniza$ao 

A maioria das florcs polinizadas por animais oferccc ndetar, 
pdlen on ambos como recompensa aos sens visitantes. £ pos- 
sivcl quc o ndetar nSo tenha outro valor para a planta do que o 
dc atrair animais, e isso tern um custo para a planta, pois os 
carboidratos do ndetar poderiam scr usados no crescimcnto 
ou cm alguma ontra atividadc. 

Prcsumivclmcnte, a evolu^ao dc florcs espccialkadas e o 
envoivimento dc polinizadores animais tdm sido favorecidos, 
porque um animal podc scr capa 2 de reconiiecer c distinguir 
diferentes florcs c, assim, transportar pdlcn para florcs da mes- 
ma espdeie. A transferdneia passiva de pdlcn, pelo vento ou 
pcla dgua, por cxcmplo, nao permite tal discrimina^So e d, 
portanto, muito mais dispendiosa. Na rcalidadc, onde os vc- 
torcs c as florcs s^o altamentc cspecializados, como no caso de 
muitas orqufdcas, virtual mente nao hi dcspcrdlcio dc pdlcn, 
inclusive nas florcs dc outras espdeies. 
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FIGURA 13.7 Uma variedade de frutos camosos envolvidos em mutual ism os de dispersao de sementes, liustrando as especializagoes morfo- 
Idgicas implicadas na evolugao de estruturas carnosas atrativas. 


Existcm, contudo* custos provementcs da adogao de poiisdveis pcla transmissao de docngas scxuais {Shykoff c 
animais como mutualistas na polinizag&o dc florca. Por BuchelT 1995). O patdgeno fiingico Microbotryum viola- 
cxemplo, animais transport ado res dc pdlcn podcm scr res- ceum* por exemplo, 6 transmitido por viaitantcs poliniza- 
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dorcs das florcs de candclirla-branca (Silene alha) t e cm plan¬ 
tas infcctadas as ant eras fleam dieias dc csporos dc fungos. 

Muitos tipos dc animais tern esta- 
belecido rclacocs dc polinkacdo com 

L^D^i^!ZEldD^0S , 00 7 r y 

generalistas a plantas com florcs, cntrc os quais sc cn- 

jltra-especialistas contram bcija-florcs, morccgos e, inclu¬ 
sive, pcquenos roedorcs c marsupials 
(Figura 13.8). No cut an to, os polinkadores par excelfrtria sdo, 
scm diivida, os insctos. O pdlen 4 um recurso alimcntfcio nutri- 
cionalmcnte rico e, nas florcs mais simples polinkadas por insc¬ 
tos, clc 6 ofcrccido cm abundincia c livrcmcnte a todos c variados 
visitantes. Para a poliniza^Lo, as plantas dependent de insctos que 
nSo sejam totalmentc cficientcs no consumo dc pdlen, transpor- 
tando consigo o exccdentc de alimento dc planta para planta. Em 
florcs mais complcxas, 6 produzido o ntfotar (uma solu^ao de atpi- 
carcs) como uma rceompexisa adicionaJ c alternativa. Nas mais 
simples cntrc estas, os nccuirios sSo desprotegidos, mas, com crcs- 
centc espccialka^io, clcs sio cnvolvidos por cstrumras que rcs- 
tringem o accsso ao nectar a apenas poucas espdeies dc visitado- 
rcs. Essa gama dc situates podc ser observada na famflia Ranun- 
culaccac. Na flor simples dc Ranunculus fiatria, os neetdrios fl¬ 
eam expostos a todos os visitantes, mas, na flor mais espccialkada 
de R. hulhusus, cxistc um tipo dc tampa sobre o ncctario, e cm 
Aquilfgia os necuirios sc dcscnvolvcram cm tubos longos e so- 
mente visitantes com proboscides longas (linguas) podem alcan- 
gar o nectar. No genera Aconittim, toda a flor csti estruturada dc 
mode a permitir o accsso apexias a insctos com forma e tamanho 
determinados, os quais silo fonpidos a raspar as atitcras c apanhar 
o polcn. Os neetdrios desprotegidos tem a vantagem dc uma pronta 
presenqa dc polinkadores, mas como esses animais nao s&o espe- 
cialkados, clcs transferem grande parte do pdlcn para as florcs dc 


outras cspecies (embora na pritica muitos generalistas sejam dc 
fato “espedaiistas sequendais’, forragcando prcfcrcncialmcntecm 
uma cspOcie vegetal por boras on dias). Os ncctirios protegidos 
t£m a vantagem dc transference cflciente dc pblcn por cspccialis- 
tas para outras florcs da mesma espe-cie, mas dependem dc quan- 
tidades suficientes desses animais. 

Charles Darwin (1859) recoxibcccu que um neetdrio Ion- 
go, como cm AquiUgia t forqava o inseto polinkador a um con- 
tato estreito com o pdlcn. A sclc^do natural podc entdo favo- 
rcccr neetdrios ainda mais longos, e, como uma rca^do cvolu- 
tiva, as probdscidcs dos polinkadores seriam sclccionadas para 
atingir um comprimcnto maior - um proccsso rcdproco c 
progressive dc cspccializa^do, Nilsson (1988) dcliberadamcn- 
tc cncurtou os tubos dos neetdrios dc Platentbera, uma orquf- 
dca dc tubos longos, e demonstrou que as flores produziam 
xnuito mcnos sementes - prcsumivclmcntc porque o polinka- 
dor ndo era for^ado a assumir uma posi^do que maximkassc a 
cflci£ncia da polinka^do. 

O florcscimcnto 6 um evento sa- 
zonal na maioria das plantas, c isso im- 
p6c limites cstritos ao imbito cm que um polinkador podc 
tomar-sc um espccialista obrigatdrio. Um polinkador sd podc 
tornar-sc complctamentc dcpcndcntc dc florcs cspccfficas como 
recurso alimcndcio, sc seu ciclo dc vida ajustar-se d estate dc 
florcscimcnto da planta. Isso 6 praticdvcl para muitos insctos 
dc vida curta, como borboletas e mariposas. £ mais pravdvcl 
que os polinkadores dc vida mais longa, como morccgos, roe- 
dorcs ou abclhas com suas coidnias de vida longa, sejam gene- 
rails tas, indo dc uma flor relativamcntc nlo-especialkada para 
outra durante as cstaqdes ou consumindo alimentos complcta- 
mente difetentes quando o ndetar n^o cstd disponfvel. 


sazonalidade 



FiGURA 13.S Polinizadores; (a) abelha comum [Apis meffifera) sobre uma flor do framboesa; e (b) o passaro Promerops cafer sobre Prot&a 
eximia (cortesia do Heather Angel), 
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13.4.3 Polinizagao em locals de criagao: 
figueiras e yuccas 


figLteiras e vespas 
cte figos,.. 


Ncm to da. planta polinizada por insc- 
tos fornece apenas alimento ao scu 
polinizador. Em muitos casos, as plan- 
tas tambem proportion am um hibitat e alimento sufitiente 
para o desenvolvimento das larvas dos insetos (Proctor et aL t 
1996). Os casos melhor cstudados sio as intcragdcs comple- 
xas e amplamente cspdcie-cspccfficas entre figueiras {Ficus) e 
vespas dos figos (Figura 13.9) (Wiebes, 1979; Bronstein, 1988). 
As figueiras apresentam mnitas flores diminutas flxadas a um 
recepticulo engrossado com uma abertura estreita para o ex¬ 
terior; o recepticulo torna-sc entio o fruto car no so. A cspdcic 
de que temos melhor conhccimento 6 o figo comcstfvei, Ficus 
carica. Algumas formas ailtivadas sio intciramcntc pistil adas 
e nio necessitam de polinizagao para o descnvolvimento do 
fruto, mas cm F. carica selvagem sio produzidos tres tipos de 
recepticulo s cm diferentes ipocas do ano. (Outras cspdties 
sio men os complicadas, mas o ciclo de vida 6 scmclhante.) 
No inverno, as Bores sio principalmente neutras (pistiladas 
estdreis), com poucas flores cstaminadas petto da abertura. F£- 
mcas diminutas da vespa Blastopbaga psenes invadem o recep¬ 
ticulo, ovopositam nas flores neutras c depois morrem. Cada 
larva de vespa, entao, completa scu descnvolvimento no ovi- 
rio de uma flor, mas os machos cclodcm antes, abrem cami- 
nho nas sementes ocupadas pel as f&mcas c acasalam com clas. 
No com ego do verio, as fdmeas cmergem, recebcndo pdlen na 
entrada das flores cstaminadas, que abriram pouco antes. 

As fdmeas fertilizadas transporting o pdlen para um se- 
gundo tipo de recepticulo, contcndo flores neutras e pistil a- 
das, onde clas ovopositam. As flores neutras, incapazcs de pro- 
duzir sementes, t£m um estilete curto: as vespas podem che- 
gar, para ovopositar nos ovirios, onde se desenvoivem. As flo¬ 
res pistiladas, contudo, possucm estiletes longos, de modo que 
as vespas nio conscgucm akangar os ovirios, e scus ovos nio 
se desenvoivem, mas ao depositarem esses ovos, elas fertilizam 
as flores, que produzem sementes. Portanto, esses rcccpticu- 



FIGURA 13.9 Vespas de figos sobre um figo em desenvolvimento. Re- 
produzido com permissao de Gregory Dimipan /Science Photo Library. 


... mostram 
mutual is mo 
apesar do conflito 


los gcram uma combinagio de sementes viiveis (que bcncfici- 
am a flgueira) e vespas dos figos adultas (que obviamentc be- 
neficiam as vespas, mas tambdm benefleiam as figueiras, ji 
que elas sio scus polinizadores). Seguindo uma outra scqiidn- 
cia de descnvolvimento de vespas, as fdmeas fertilizadas emcr- 
gem no outono, e uma diversidade de outros animais come o 
fruto c dispersa as sementes. As vespas emergentes no outono 
ovopositam no tcrcciro tipo de recepticulo contendo apenas 
Bores neutras, das quais as vespas emer gem no inverno para 
iniciar o ciclo outra vez. 

Esse caso, entio, aldm de scr uma 
pega fascinante de histdria natural, 6 
um bom cxempio de um mutual ismo 
em que os intcrcsscs dos dois partici- 

pantes, no entanto, parcccm nio eoincidir. Espcciflcamentc, a 
proporgio 6tima de flores que sc dcscnvolvc em sementes de 
figo c de vespas dos figos 6 diferente para as duas partes, c seria 
razoivel esperar uma cornel agio negativa entre as duas: semen¬ 
tes produzidas is expens as de vespas e vice-versa (Herrc e West, 
1997). Na realidade, a deteegio dessa correlagio negativa, e, 
portanto, a demonstragio do conflito de intcressc revclou-se 
enganosa por razdes que com freqiidncia se aplicam cm estu- 
dos de ccologia evoiutiva. As duas variivcis tendem a ser oorre- 
lacionadas positivamente y ji que ambas tendem a crcsccr com 
duas variivcis “confundivcis”: o tamanho geral do fruto c a 
proporgio geral de Bores em um fruto que sio visitadas por 
vespas. Hcrre e West (1997), entretanto, ao analisarem dados 
de novc espdcics de figueiras do Novo Mundo, puderam supc- 
rar isso de uma mancira que cm geral d aplicivcl cm tais situa- 
gdcs. Por meio de altcragio das variivcis confundfveis, clcs con- 
trolaram cstatisticamcnte (perguntando, na pritica, qual seria 
a relagio entre quantidadcs de sementes e vespas em um fruto 
de tamanho constante, cm que uma proporgio constants de 
Bores fbi visitada) c depois puderam rcvelar uma correlagio 
negativa. A flgueira e a vespa do figo parccem ter evolufdo em 
uma batalha quasc evoiutiva. 

Um con junto semelhantc de 
mutualismos, c tambim muito cstu- 
dado, ocorre entre as 35 a 50 cspdcics 
de Yucca , plantas que vivcm nas Ame¬ 
ricas do Norte c Central, e as 17 esp^cics de mariposas de 
yuccas, 13 das quais foram recentemcntc descritas, a partir de 
1999 (Pellmyr e Lccbcns-Mack, 2000). Uma mariposa f£mea 
utiliza “tenticulos” especializados para colctar simukaneamente 
grios de pdlen de virias antcras de uma flor, os quais ela col fl¬ 
ea, apds, na flor de outra inflorcsc£ncia (promovcndo a repro- 
dugio), onde ovoposita nos ovirios e cuidadosamcntc deposi- 
ta o pdlen, novamente usando scus tcnticulos. O desenvolvi- 
mento das larvas da mariposa requer uma polinizagio cxitosa, 
uma vez que flores nio-polinizadas morrem rapidamente, mas 
as larvas tambdm consomcm sementes nas suas ccrcanias, cm- 
bora muitas outras sementes sc descnvolvam plenamente. Para 
complctar scu desenvolvimento, as larvas caem no solo para 
atravessar o cstado de pupa, emergindo um on mais anos mais 
tarde, durante a estagio de florcscimcnto da yucca. O succsso 


yuccas e mariposas 
cte yuccas 
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repiodutivo dc uma mariposa f£mea adulta, portanto, nio 
estd vinculado ao dc uma yucca mdividualmentc, do mes- 
mo modo como oeorrem com os das vcspas f£mcas dos fi- 
gos c as figuciras. 

Thompson (1995) realizou uma revisio detaShada da 
disperse dc scmcntes e dos mutualismos da polinizapao, pro- 
porcionando uma ap red agio completa dos proccssos quc po- 
dcm Icvar k evoluplo de tais mutualismos. 

13.5 Mutualismos com habitantes intestinais 

Grande parte dos mutualismos discutidos atd aqui dcpcndcu 
dc padrdcs dc comportamento cm quc ncnhuma das cspdcics 
vive inteiramcnte "dentro” do scu parcciro. Em muitos outros 
mutualismos, um dos parcciros 6 um cucarioto tinicclular ou 
uma bacteria* que cstd integrada quasc permancntcmcnte i 
cavidadc corporal ou mesmo is cdlulas do scu parcciro multi- 
cel ular. Os reprcscntantcs da microbiota que ocupam partes 
dc difcrcntes canais alimcntares dc animais sio os simbiontes 
extracelularcs melhor conhccidos. 


13.5.1 Intestines de vertebrados 

O papcl fundamental dc mierdbios na digcstlo de celulose 
por vertebrados herb Ivor os tern sido avaliado hi muito tem¬ 
po, mas agora acrcdita-sc quc os ttatos gastrintestinais dc to- 
dos os vertebrados silo povoados por uma micro biota mutua- 
lista (revisado cm Stevens e Humo, 1998)- Protozodrios c ftin- 
gos cstio normalmcntc presentes, mas os principais contri- 
buintes para esses proccssos de Termcntapao" sio as bactirias. 
Sua diversidade 6 maior na rcgilo do intestine, onde o pH 6 
rclativamcntc ncutro e os perfodos dc rctcnplo dc alimento 
Sio rclativamcntc longos. Em pequenos mamfferos (p. ex., ro- 
edores, eoclhos c lebres), o ceco d a principal cimara de fer- 
mentapao, c nos mamlferos ulo-ruminantcs maiorcs, como 
os cavalos, o colo 6 o local principal, como o d nos elefantes, 
quc, como os coclhos, p rati cam a coprofagia (consume das 
prdprias fezes) (Figura 13.10). Em r um man tes, como bo vi¬ 
nos, ovinos, cangurus c outros marsupiais, a fermentapao ocorrc 
cm estdmagos especial izados. 

A base do mutualismo d dircta. Os mierdbios rcce- 
bem um fluxo const ante dc substrates para o crcscimento, 



FIGURA 13.10 Os tratos digestives do ma- 
miferos herbivores sao comumente modifi- 
cados para proportion a r camaras de fermen* 
tapao habitadas por rrcas fauna e flora ou 
microrganismos. (a) Um coelho, com uma 
camara de fermentapio no ceco expand!do, 
(b) Uma zebra, com camaras de fermentagao 
no ceco e no colo. (c) Uma ovelha, com fer¬ 
ine ntapao no intestine anterior em uma por- 
pao ampiiada do estomago, do rume e do rati- 
culo. (d) Um canguru, com uma camara de fer¬ 
mentagao alongada na porpao proximal do es- 
tom ago (segundo Stevens e Hume, 1998). 
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cm forma de alimento ingerido, mastigado c parcialmente 
homogcncizado. Elcs vivcm dcntro dc uma camara com 
rcgulag&o dc pH c tcmpcratura (cm animals endotbrmicos), 
e as condigoes anaerdbicas slo mantidas. Os hospedeiros 
vcrtebrados* cm especial os herbfvoros, s&o nutridos por 
alimento que 3 dc certo mo do* scria indigcrfvel para elcs. As 
baetbrias produzem dcidos graxos dc cadcias curt as (SCFAs, 
short-chain fatty acids) pcla ferment agio da cclulosc c do 
ami do da dicta do hospedciro, albm dos carboidratos cn- 
dbgcnos contidos no muco do hospedciro c das cblulas cpi- 
tcliais desprendidas. Os SCFAs slio mnitas vezes a princi¬ 
pal fontc dc cncrgia para o hospedciro; por excmplo* clcs 
suprem mais do que 60% das necessidades cnergbticas dc 
manurengUo dc bovinos, e 29 a 79%, dc ovinos (Stevens c 
Hume, 1998). Os mierbbios tambbm convcrtcm compos- 
tos dc nitrogfenio {aminoicidos que cscapam da absorqlo 
no intestine mbdio, urbia n&o-cxcrctada pclo hospedciro, 
muco c cbluias desprendidas) cm ambnia c protefna micro- 
biana, conservando nitrogbnio c dgua. Albm disso, clcs sin- 
tetizam vitaminas B. A protefna microbiana b util ao hos- 
pedeiroj sc cla puder ser digerida - por fcrmentadorcs do 
intestino anterior c seguindo a coprofagia cm fermentado- 
res do intestino posterior mas a ambnia gcralmentc n&o 
b dtil c pode atb ser tbxica ao hospedciro. 

13.5.2 Intestines dos ruminantes 

O cstbmago dos ruminantes comprccnde cstbmago ante¬ 
rior dc trbs partes (rume, retfeuio e omaso), sc guide dc um 
abomaso secretor dc enzimas, que b similar ao cstbmago da 
maioria dos vertebrados. O rume e o retfeuio sto os princi¬ 
pals locals dc fermentagio, c o omaso serve cm grande par¬ 


te para transferir material para o abomaso. Apenas partfeu- 
las com um volume dc cerca dc 5 mL ou menos podem 
passar do retfeuio para o omaso; o animal regurgita c mas- 
tiga novamente as partfculas maiorcs (proccsso dc rumina- 
gao). No rume s est;io presentes densas populagoes dc bac- 
tbrias (10 10 a 10 :] mL" 1 ) e protozoirios (10 5 a 10 15 mL 1 , 
mas ocupando um volume semclhantc ao das baetbrias). As 
comunidades bacterianas do rume sao compostas quasc cx- 
clusivamcnte por anaerbbios obrigatbrios - muitos s&o mot¬ 
tos dc mo do instant&neo por exposigSo ao oxigbnio mas 
clcs desempenham uma grande variedade dc fungdes (sub- 
sistem sobre uma grande variedade dc substrates) c gcram 
uma amp la gam a de produtos (Tabcla 13.1). Cclulosc c 
outras fibras s^o os constituintcs importantes da dicta dc 
ruminantes, e cstes nlo dispocm das enzimas para digeri- 
las. As atividades celuloliticas da microflora do rume slo, por- 
tanto, dc importincia dccisiva. Todavia, ncm todas as bactb- 
rias s&o celulolfticas: multas subsistem sobre substrates (lacta- 
to 3 hidrogbnio) gcrados no rume por outras baetbrias. 

Os protozoirios no intestino 

cons tit ncm tambbm uma mist nr a cm a come nid ads 

complcxa dc espccialistas. A maio- 
. i ... . \ , , . ,. mutuahstas 

na sao ciliados nolotricos c entodi- 

niomorfos. Poucos podem digerir 

cclulosc. Os ciliados cclulolfticos possuem cclulascs intrfn- 
sccas, cm bora alguns outros protozodrios possam usar sim- 
biontes bactcrianos. Alguns consomcm baetbrias: cm sua 
ausbneia, o mimero de baetbrias cresce. Alguns dos entodi- 
niomorfos consomcm outros protozo dries. Desse modo 3 os 
diversos processes dc competigio, dc predagao c dc mutua- 
lismoj albm das cadcias alimcntarcs caractcrfsticas de co¬ 
rn unidadcs terrfcolas c aqudticas na natureza, cst&o presen¬ 
tes dcntro do microcosmo do rume. 


TABELA 13.1 Diversas espGcies de baetdrias do rume, ilustrando sua ampla gama de fungoes e a ampin diversrdade de produtos gerados 
por elas {segundo Allison, 1994; Stevens e Hume, 1998) 


Especie 

Fungao 

Produtos 

Bacteroides succionogenes 

C, A 

F, A, S 

Ruminococcus albus 

C,X 

F, A, E, H, C 

R. flavefaciens 

C,X 

F, A, S, H 

Butyfivibrio fib/isolve ns 

C, X, PR 

F, A, L, B, E, H,C 

Clostridium fochheadii 

C, PR 

F, A, B, E, H, C 

Streptococcus bo vis 

A, SS 5 PR 

L A, F 

B. amylophifiiS 

A, P, PR 

F, A, S 

B. ruminicola 

A, X, R PR 

F, A, P, S 

Succinimonas amylopytica 

A, D 

A, S 

Selenomonas ruminantiurn 

A, SS, GU, LU, PR 

A, L, P, H, C 

Lachnospira multiparus 

P, PR, A 

F, A, E, L, H, C 

Succinivibrio dextrinosolvens 

P, D 

F, A, L, S 

Met ha no b re vib ac to r ruminantiurn 

M, HU 

M 

Methanosarcina barken 

M, HU 

M, C 

Spirochete species 

P, SS 

F, A L, S, E 

Megasphaera eisdenii 

SS, LU 

A, P, B, V, CP, H, C 

Lactobacillus sp. 

SS 

L 

Anaerovibric iipolytica 

L, GU 

A, P, S 

Eubactersum ruminantiurn 

SS 

F, A, B, C 


Funpftes: A = amiloJflica; C - celutoliltca; D - dextrinolilica; GU - uao de ■glicercjl; HU = usu^ria de hidrog&nto; L = lipolitica; LU - uso tie laciato; M = rnetanogenica; P 
= pectinoli'tica; PR = proteolitica; SS = principal fenrieriladOTa de agucar soluvel; X - xilanolftica. 

Produles: A = acelato; B - butirato; C = didxido de carbono; CP — caproalo; E = etanol; F = (ormato; H = hidreginie; L = lactato; M = metano; P = propionalo; S = 
succinatd; V = vaieraEo. 
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13.5.3 Refecagao 

O consume dc fczes 6 uni tabu entrc os hurmnos, presumivel- 
mentt dcvido a alguma combina^o dc cvolu^io bioldgica e cul¬ 
tural cm resposta a riscos para a saudc impostos por micrdbios 
patog£nicos, incluindo muitos quc sao rektivamentc inofensivos 
no intcstino posterior, mas patogcnicos cm muitas rcgidcs ante- 
riorcs. Entrctanto, para muitos vertebrados, mierdbios simbion- 
tes quc vivem no intcstino posterior, alrfm dc regiocs ondc 6 pos- 
sivel uma efetiva absor^So dc nutrientes, sSo um recurso quc tarn- 
bent e bom para consume. Assim, coprofagia (ingestao dc fezes) 
ou rcfecagao (ingestao das proprias fezes) 6 uma pnitica regular 
cm muitos pequenos mamiferos herbivores. Esse proccsso 6 rcfi- 
nado cm cspedcs como coelhos, quc cxibem um “mccanismo dc 
separate no colo”, o qua! Ihcs permite a produce separada dc 
pclotas fccais secas (naonutritivas) e madas (mais nutritivas), as 
quais eles consomcm scparadamcntc. Estas contem nfveis altos 
dc SCFAs, protcina microbiana e vitamina B, podendo forneccr 
30% das demandas de nitrog&nio de um coclho e mais vitaminas 
B do quc dcs ncccssitam (Bjornhag, 1994; Stevens c Hume, 1998). 

13.5.4 Intestine dos cupins 

Os cupins site insetos sociais da ordem Isoptcra, muitos 
dos quais dependem de mutualistas para a digestio da ma¬ 


deira. Os cupins primitives sc alimentam dirctamcnte da 
madcira, c grande parte da cclulosc, das hemlccluloses e 
possivclmcntc das ligninas slao digeridas por mutualistas no 
intcstino (Figura 13.11), ondc a pan^a (parte do ccco seg- 
mentado) forma uma c&mara de fermenta^ao microbiana. 
No entanto, os cupins avan^ados (75% de todas as espd- 
cies) dependent muito mais fort entente da sua prdpria ce- 
lulase (Hogan et al 1998). Os cupins dc um tcreeiro gru- 
po (Macrotcrmitinac) cultivam fungos digestores dc ma- 
deira, os quais eles consomcm junto com a prdpria madei- 
ra, cuja digestio 6 auxiliada por ceiulascs fiingicas. 

Os cupins praticam rcfccagao, de mode quc o material 
alimentar passa ao men os duas vczes pelo intcstino, e os mi¬ 
cro bios produzidos durante a primeira pas sagem podem scr 
digeridos na segunda vcz. O principal grupo de microrganis- 
mos na pan^i de cupins primitives sio protozoirios flagcla- 
dos anacrdbicos. As bactirias tambim cstSo presen tes, mas 
nHo podem digerir celulose. Os protozoirios cn golem partf- 
culas de madcira e fermentam a cclulosc dentro de suas cdlu- 
las, liberando didxido dc carbono e hidrogenio. Os principals 
produtos absorvidos subsequentemente pclos hospedetras, sSo 
SCFAs (como cm vertebrados), mas nos cupins a absorpao 6 
sobretudo do dcido acitico. 

A populate bacteriana do intcstino dos cupins £ menos 
conspfcua do que a do rume, mas parccc fazer parte de dois 
mutualismos distintos, que veremos a seguir: 



FIG U RA 13.11 M ic rograf ia eletron ica de uma 
seeps o fin a da pan pa do cupim Reticutiter- 
mes flavip&s. Grande parte da flora e com- 
posta da agregadus de baet^rias. Entre el as 
podem ser vistas baetdrias forma dor as da 
endosporos (E) s espiroquatas (S) e proto- 
zoarios (segundo Breznak, 1975). 
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L Os cspiroquetas tendem a conoentrar-se tia superffcic dos 
flagelados. Os cspiroquetas possivdmente rcccbcm nutrien- 
tcs dos flagelados, c estcs adquircm mobilidadc dos movi- 
memos dos cspiroquetas: um par de mutualistas vivcndo 
dcntro do uma tcrccira cspbcic. 

2. Algumas bactbrias no intestino do cupim sSo eapazcs dc fixar 
nitrogcnio gasoso - aparentcmcntc o linico cxcmplo cstabclc- 
cido dc forma clara dc simbiontcs fxadorcs dc nitrogcnio cm 
insctos (Douglas, 1992). A fixa^ao dc nitrogcnio pira quan- 
do sSo aplicados antibibticos antibacterianos (Breznak, 1975), 
c a taxa dc fixa^o dc nitrogCnio diminni dc forma brusca, sc 
liouvcr aumcnto do contciido dc nitrogCnio da dicta. 


13.6 Mutualismo dentro de celulas animais: 
simbioses de micetocitos de insetos 


Nas simbioses dc micctdcitos cntrc microrganismos e insctos, os 
microrganismos hcrdados matcrnalmcntc s^o encontrados dcn¬ 
tro do dtoplasma dc cblulas cspecializadas (micctdcitos)* e a 
intera^ao b inquestiondvel. Esta b neccssdria aos insctos pclos 
beneffeios nutridonais aos microrganismos, como forneccdo- 
res-chave dc aminodcidos, dc lipfdcos c dc vitaminas csscn- 
ciais, assim como para a prdpria cxistbncia dos microrganis¬ 
mos (Douglas* 1998). As simbioses slo cncontradas cm uma 
grande variedade dc tipos de insctos c slo universalmcntc - 
on quasc - presentes cm batatas, homdptcros* pcrccvejos, pio- 
Ihos sugadorcs, moscas tsbtsb* besonros lictfdeos c formigas 
campon otfdcos. Elas evolufram dc mancira independente cm 
grupos distintos dc microrganismos c sens insetos parceiros* 
mas cm to dos os casos os insctos vivcm com dictas nutricio- 
nalmcntc pobres on nlo-cquilibradas: seiva ffoemdtica, san- 
gue dc vertebrados, madcira, cntrc outros. Na maioria das ve- 
zes, os simbiontcs sdo diferentes tipos dc bactbrias* embora 
cm alguns insctos estejam presentes as Icvcduras. 

Entre ess as simbioses* as inte¬ 
rludes cntrc affdcos c bactbrias do 
gbnero Buchnera (Douglas, 1998) 
sHo as que mais sc conhcecm os dctalhes. Os micetbcitos 
sSo encontrados no hemocclo do affdeo, c as bactbrias ocu- 
pam cerca de 60% do cito plasma dos mieetdeitos. As bac¬ 
tbrias ndo podem ser produzidas cm cultura no laboratdrio 
e nunca foram cncontradas cm outros locals albm dos mi- 
cctdcitos dc affdcos* mas a extensile e a natureza do beneff- 
cio que elas trazem a cstes podem ser cstudadas a partir da 
remote dc Buchnera y mediante tratamento dcstas com an- 
tibidticos. Tais affdcos “apossimbidticos” crcsccm mciito Icn- 
tamente e sc desenvoivcm cm adultos que produzem pouca 
on nenhuma dcscendbneia. A fumjao mais fundamental cxe- 
cutada pclas bactbrias b produzir aminodcidos csscnciais au- 
sentes na seiva do flocma dc aminoicidos nlo-cssenciais* 
como glutamato^ o tratamento antibidtico confirma que os 
affdcos ndo podem, sozinhos, cxccutar tal funqdo. Albm dis- 
so, contudo, Buchnera parcce fornecer outros beneffeios* 
pois os affdcos simbidticos ainda superam affdcos apossim- 


affdeos e 
Buchnera ,., 


... proportion am 
um elo ecotbgico 
e evofutivo 


bidticos* quando os ultimos sdo provides dc todos os ami¬ 
no aci dos csscnciais* mas cstabclcccndo outras funqdcs nu- 
tricionais indcfmfvcis. 

A intcra^lo affdeo -Buchnem pro- 
porciona tambbm um cxcclcnre exem- 
plo dc como uma associate fntima 
entre mutualistas podc ligd-los cm nf- 

veis ecoidgico c evolutivo. As Buchnera tbm transmiss^o tran- 
sovariana, ou seja* elas passam da mde para sua dcsccnd^ncia 
cm scus ovos. Portanto, uma linbagem de affdcos sustenta uma 
dnica linbagem corrcspondcntc de Buchnera , e esta b, sem dii- 
vida, a razSo das filogcnias estritamente congrucntcs dc espb- 
cics dc affdcos c de Buchnera : cada cspbcic dc affdco tern sua 
prdpria cspbcic dc Buchnera (ver* por cxcmplo, Figura 13.12). 
Alcm disso, esses cstudos moJeeulares, que permitem recons- 
truir a ftlogcnia dc Buchnera y tambbm sugcrcm que os affdcos 
adquiriram Buchnera apenas uma vcz cm sua histdria evoluti- 
va* aparentcmcntc lid 160 a 280 milhdes de anos- isso ocorrcu 
apds as linicas duas famflias dc affdcos sem simbiosc dc micc- 
tdcitos, PKilloxcridac c Adclgidac* terem divergido da linha- 
gem principal dc affdcos (Moran et al. y 1993). Proporcionan- 
do uma tendbneia final* os dnicos outros affdcos sem Buchne¬ 
ra (na famflia Hormaphididac) parceem tb-las perdido sccun- 
dariamente na sua histdria evolutiva, mas funcionam como 
bospcdciros para icvcduras simbidticas (Douglas, 1998). Pa¬ 
rcce mais provdvcl que as Icvcduras desalojaram competitiva- 
mente as baetbrias, cm vcz dc estas terem sido perdidas e pos¬ 
terior mente as Icvcduras terem sido adquiridas. 

Por fim, Douglas (1998) tambbm salienta que todos Ho- 
moptcra que sc alimentam da seiva do flocma nutricional- 
mente deficicntc tem simbioses dc micctdcitos* incluindo os 
affdcos dcscritos. Jd os que mudaram sccundariamcntc cm sua 
histdria evolutiva, para sc alimentar de cblulas vegetais intac- 
tas, perderam a simbiosc. Isso b, entdo, uma ilustragdo dc uma 
pcrspectiva evolutiva comparativa que* mesmo cm simbioses 
daramente mutualistas como cssas, o bcncflcio b liquids. Ao 
mesmo tempo que as cxigbncias do inseto sdo reduzidas, como 
na mudan^a de dicta* o equilfbrio dos custos e beneffeios dos 
simbiontcs tambbm b aitcrado. Neste caso, os custos clara- 
mcntc sobrepujam os beneffeios cm uma dicta alterada: aque- 
ics insctos que perdem scus simbiontcs tbm sido favorccidos 
por scici^do natural. 


13.7 Simbiontes fotossinteticos dentro de 
in vertebrados aquaticos 

As aleas sdo cncontradas dentro dc 

. , . ■ i r i . Hydra e Chlorelia 

tccidos dc uma variedade dc animais, 

particularmcnte no filo Cnidaria. Nas simbioses dc ambicn- 
tc de dgua docc, Chlorelia b cm gcral a alga simbiontc. Em 
Hydra mridis y por cxcmplo* cblulas de Chlorelia cst&o pre¬ 
sentes cm grandes quantidadcs (1*5 x lO^ 1 por hidrdidc) 
dentro dc cblulas digestivas da endoderme. Na luz* a Hydra 
rcccbc fotossintatos das algas albm dc 50 a 100% das suas 
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FIGURA 13.12 Filogenia de afideos seleGEQ- 
nados e seus correspondentes endossimbi- 
ontes primdrios. Outras bacterias sao mos* 
tradas para com paramo. A filogenia dos afi¬ 
deos (segundo Heie, 19S7) e apresentadaa 
esquerda, e a das bactdrias, a direita, As li- 
nhas tracejadas conectam os afideos e bac¬ 
terias associados, Sao indy id as na filoge¬ 
nia tres espdcies de bacterias nao-simbion- 
tes; Ec = Escherichia coir, Pv - Proteus vul¬ 
garis ; Ra - Ruminobacter amyiophitus (um 
simbionte do rume). As distances junto ks 
ramrficagoes estao apresentadas de ma- 
nefra aproximadamente proporcional ao 
tempo (segundo Mora et at 1993). Espe- 
cies de afideos; Ap = Acyrthosiphon pisum; 
Gv - Chaitophorus viminaiis; Dn = Diuraphis 
noxiAi Mp - Myzus persicae\ Mr = Mefaphis 
rhois; Mv s Msndarus victorias ; Pb - Pem¬ 
phigus betas] Rm = Rhopaiosiphum maidis; 
Rp - Rhodalosiphon padr, Sc = Schlecten- 
datia chine ns is; Sg = Schizapbis graminum ; 
Us = Uroieucon sonchi. 


ncccssidadcs de oxig£nio. Ela pode tambdm usar alimcnto 
orginico. No entanto, quando a Hydra 6 mantida no escu- 
ro, sendo suprida diariamente com alimcnto org^nico, uma 
popida^ao rcduzida. de a] gas con tin ua cxistindo, ao men os 
durante seis mcscs, e rctorna k situate normal dcntro dc 
dois dias de cxposi^iao k lust {Muscatine e Pool, 1979). As- 
sim, na prescnqa dos sc us simbiontcs c dcpcndcudo das con- 
diqocs e recursos locais, a Hydra pode ter comportamcnto 
tanto autotrdfico quanto heterotrdfico. Admitc-sc entao a 
existSncia dc proccssos rcguladores harmonizando o crcsci- 
mcnto do endossimbiontc c do scu hospcdeiro (Douglas c 
Smith* 1984)* como presumivclmcntc cm todas as simbio- 
ses dcsse tipo. Se n^o fosse assim, os simbiontcs crcsceriam 
excess Frame ntc c matariam o hospcdeiro, on n&o conscgui- 
riam acorn panhar o ereseimento do hospcdeiro e ficariam 
dilufdos ncstc. 

Existcm muitos registros dc in- 
tima associate entre algas e proto- 
zodrios no pllncton marinho. No ci- 
liado Mesodinium rubrum , por cxemplo, observam-se “clo- 
roplastos” que parecem ser algas simbioticas. O consdrcio 
mutualista de protistas e algas pode fixar didxido de carbo- 
no c absorver nutrientes minerals, for man do com frcqti£n- 
cia dens as populates conhecidas como “mar^s vermelhas” 
(p. ex., Crawford et al ., 1997). Em tais populates tem 
si do registradas taxas dc produce extraordinariamente al- 
tas (superiores a 2 g m 3 h' 1 dc carbono), que provavelmen- 
te sSo os nfveis mais altos de produtividadc primiria regis- 
trada em populates dc microrganismos aqudticos. 


13.7.1 Corals coostrutores de recite e 
descoramento de corais 

Em termos de biomassa* jd observamos que os mutualismos 
dominam os ambientes do mundo. Os recifes dc coral propor- 
cionam um cxemplo import ante: os corais construtores de re- 
cife {um outro dramdtico cxemplo de engenharia autog^nica 
dc ecossistemas - ver Sc^io 13.1) tepresentam dc fato aisocia- 
q6es mutualistas entre Cnidaria lieteromSficos c dinoflagela- 
dos fototrbficos do g^ncro Symbiodinium. Esse tipo de recife 
ilustra, tambdm, a vulnerabilidadc potcncial da mais prepon¬ 
derant das caracterfsticas ^engendradas” de hdbitat. Desde que 
foi dcscrito pcla primeira vcz, cm 1984, houve registros de 
“descoramento de corais”, ou seja, o branqueamento de corais 
rcsultantc da perda dos endossimbiontes c/ou dos sens pig- 
mentos fotossintdticos {Brown, 1997). O descoramento ocor- 
re cm especial como resposta a temperaturas extraordinaria- 
mente elevadas {como as observadas cm Phuket, na Tailandia; 
Figura 13.13a), mas tambem como resposta a intensidades al- 
tas da radiagSo solar ou mesmo a docn^as. Dcsse modo, parccc 
provdvcl que os episddios de descoramento sc torncm progres- 
sivamente freqiicntcs k medida que as temperaturas globais au- 
mentam {Figura 13.13a; ver Sc^So 2. 8.2), o que 6 uma causa 
particular dc preocupa^io, pois alguns desses episddios tem 
sido seguidos de mortaiidadc cm massa dc corais. Isso se torna 
aparcutc cm Phuket, por cxemplo, juntamente com os cpisd- 
dios de descoramento de 1991 e 1995 (Figura 13.13b). (Por 
outro lado, uma perda mais catastrdfica ocorreu cm 1987, como 
rcsultado n^o dc descoramento, mas de atividadc dc draga- 
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FIGURA13 .13 (a) Temperaturas medfas man* 
sais rta superfide do mar (TSM) {SSTs, sea 
surface temperatures ), em areas de Phuket, 
Tailandia, de 1945 a 1995. E mostrada a Irnha 
de regressao para tod os os pantos (P< 0,001). 
A linha tracejada tragada a 30,11 H C represen* 
ta Lima tentative de irmiar de descoramento. 
Os anos que superam esse limiar sao apre* 
sentadoS" o descoramento foi observado em 
1991 e 1995, mas nao*monitorado antes da* 
quele ano, (b) Porcentagem media da cobertu* 
ra de coral (± EP) nos pianos interno (———), 

medio ( ) e externo ( - ) do recite 

em Phuket, Tailandia, no penodo de 1979 a 
1995 (segundo Brown, 1997), 


gem; c o dccllnio cm cobcrtura no inicio da dbcada dc 1990 
parcccu ser conscqiibnda dc uma intemgdo entre dcscoramen- 
to e uma variedade dc distiirbios human os locals.) 

Evidentcmentc, nko podemos 
descoramento e . . r , r . 

aquecimento scr complaccrues a rcspeito dos efei- 

global tos do aquecimento global nos rccifcs 

de coral - e 6 provdvel que sempre exis- 
tam distiirbios humanos com os quais os efcitos de descora¬ 
mento podem interagir - mas tambdm sabemos que os corals 
de rccife sko capaies dc se aclimatar as mudangas das condi- 
goes que podem induzir descoramento c dc rccupcrar-sc dc 
episddios de descoramento. Sua adaptabilidadc 6 ilustrada por 
um outro estudo cm Phuket. Durante o episbdio dc 199 5 , foi 
observado que o descoramento no coral Goniastrea aspem ocor- 
reu prcdominantcmcntc nas superficies voltadas para lestc. As 
superficies voltadas para ocstc sofrem maior expos ig&o k ra- 
diagko solar, que tambdm tende a causar descoramento. Isso, 
portantOj sugere que nos corais voltados para ocstc foi des en¬ 
voi vida uma tolerkncia ao descoramento. Tal diferenga de to- 
lerlncia foi confirmada cxperimcntalmcnte (Figura 13.14): 
houve pouco ou nenhum descoramento nas superficies volta¬ 
das para ocstc “adaptadas” a aftas temperaturas. 

Enquanto isso, um outro estudo 


de descoramento de corais adiciona k 
crescentc perccpgko que mutualismos 
aparentemente simples, envoivendo 
duas espefeics, podem scr mais comple¬ 
xes c sutis do que se pode imaginar. Os corais caribenhos Mon- 
tastraea annularis e M. faveulata, ccologicamcntc dominantes, 
hospedam tr& “cspbcics” ou “filotipos” de Symbi&dinium com- 
pletamente separadas (designadas A, B c Cc distingufveis ape- 
nas por mdtodos gcnbticos). Os filotipos Ac B sko comuns cm 
habitats mais rasos, com irradiincia alta, e Cprcdomina cm 
locais mais profundos, com irradikneia mais baixa, o que 6 ilus- 
trado por comparagocs dc colbnias dc diferentes profun dida- 
dcs e dc amostras de diferentes profundidadcs dentro dc uma 
colbnia (Figura 13.14b). No outono de 1995 3 apds um perfo- 
do prolongado acima da temperatura mbdia mkxima dc verko, 
ocorrcu descoramento cm M. annularis c M. faveolata cm reci- 
fes mais afastados da costa do Panama c em outro lugar. O 


um outro 
mutualismo que 
se estende al£m 
de duas e species 


descoramento, entretanto, foi raro nos locais mais rasos e nos 
mais profun dos, mas foi mais aparentc nas colbnias mais rasas 
dc locais sombreados c em colbnias; mais profundas dc locais 
expostos. Uma comparagko dc amostras adjaccntes antes c apds 
o descoramento propieia uma cxplicagko (Figura 13.14c). O 
descoramento rcsultou dc perda selctiva dc Sytnbiodinium C. 
Ele parcce ter ocorrido em locais que mantem a espdeie C e 
uma ou as outras duas espbcics, perto do limitc de irradikneia 
dc C sob condigocs nko-dcscorantcs. Em locais de kgua pro¬ 
funda sombreada, dominados por C, as temperaturas altas em 
1995 nao foram suficicntcs para expor Cks condigoes de des¬ 
coramento. Os locais mais rasos foram ocupados pclas espdcics 
A c que nko eram suscetlvcis ao descoramento ncssas tem¬ 
peraturas. No cntanto 3 ocorrcu descoramento quando C csta- 
va inicialmentc prcsentc 3 mas foi deslocada para aldm dos sens 
limites pclo aumento da temperatura. Nesses locals, a perda de 
C tipicamcnte ficou perto de 100%, B dccresccu em torno dc 
14%, mas A mais do que duplicou cm tr£s dc cinco instkneias. 

Portanto, parcce que, primciro, o mutualismo eoral-Sywa- 
biodinium envolve uma gama de endossimbiontes que permite 
que os corais se descnvolvam em uma faixa mais ampla dc ha¬ 
bitats do que scria possfvel. Segundo, obscr\ r ando o mutualis¬ 
mo pelo lado da alga, os endossimbiontes precisam cstar cons- 
tantementc empenhados cm uma batalha competitiva, cujo 
cquilfbrio sc altera no espaqo e no tempo (ver Segko 8.5). Por 
fim, o descoramento (e a subseqiiente rccuperagko) e possivcl- 
mente tambbm a “adaptagko” do tipo dcscrito podem ser vis- 
tos oomo manifostaqSes dcssa batalha competitiva: nko decom- 
posigdes c rcconstru^cs de uma simples associagko de duas espb- 
cics, mas mudangas em uma comunidade simbibtica complexa. 


13.8 Mutualismos envolvendo plantas 
superiores e fungos 

Divcrsas associates simbidticas sao formadas entre plantas supe¬ 
riores e fungos. O importante grupo de fungos Ascomicctos, da 
familia Ciavicipitaceac, crcsce em tccidos dc muitas espdeies de 
gramfneas e dc poucas espbeies dc dpcrkceas. A famflia inclui 
gbneros facilmcntc reconheddos como parasitos {p. ex., Clavi- 
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FIG UR A 13.14 Aclimagao de corals e recuperagao do descorannonto. fa) Den si dado do algas om amostras do ooste (barras mais Claras) o do 
leste (barras mais oscyras) do coral Goniastrea aspera, antes e apos exposrgao & temperatura elovada (34-C) e ambrente (27^0), por 68 h. Sao 
apresentados os valores medlos; as linhas dos Orros reprose ntam 1 DP (rt- 5) (sag undo Brown etaL, 2000). (b) Com uni dados simbiontes om 
outre coral, Montastra&a annularis, coletadas om Janeiro de 1995, ao Ion go da costa do Panama. Cada simbolo reprosonta uma amostra 
quo continha taxons do Syrtibiodiniurfi A , B ou G, ou mistura de taxons sumarizadas de acordo com o codigo mostrado abaixo. As colunas 
nos dados representam colonias individuals de corals (a profundi dado crosco da esquerda para a drrerta) e as fileiras re prose ntam locals 
de irradiancia mais alta (fileiras 1 o 2) e mais batxa (fileiras 3 e 4), como definido no diagrama & esquerda (sogundo Rowan at a/., 1997). (c) 
Comunidades simbiontes comespondentes proximas k rogiao de descoramento do Symbiodinium C antes (Janeiro do 1995) o durante (outubro 
do 1995) um episbdio de descoramento de coral. Donsidades de A fcinza), B {branco) e C (laranja) antes o durante descoramento (barras 
esquerda o direita de cada par, respectivamento) om amostras reglstradas om comunidades 0 + G [3 a 10), A + C (3 a 7) e ABC (sogundo 
Rowan of aL, 1997). 


ceps, o fungo da cravagcm, c Epkhloe, a doen^i do “estranguia- 
memo” dc gramineas), outros quo sao daramente mutualisms c 
um grande niimcro com custos c benefleios incertos. Os miodios 
caractcnsticamcnte sc dcscnvolvcm como filamentos ramificidos 
de maneira esparsa atrav& dc espagos intercdulares ao longo do 
eixo dc fbihas c caules, mas n£o< sSo encontrados cm raizes. Mui- 
tos do a fungos simbidticos produzem podcrosos alcaldides tdod- 
cos que confcrem alguma protcgiio contra animals prcdadorcs 
(cssa cvid£ncia 6 revista cm Clay, 1990) e, talvez mais important 
te, desencorajam prcdadorcs dc sementes (Knock etaL t 1993). 

Em raizes, oconc um mutualis- 
mo completamente diferente dc fim- 
gos corn plantas superiores. A maioria 
das plantas superiores tem micorrizas 
- mutualismos fntimos entre fungos c tccido da raiz. As plan- 
tas dc apenas poucas famflias, como as Crucifcrac, S &0 uma 
exeeqao. Dc modo gcral, as redes fungicas cm micorrizas reti- 
ram nutrientes do solo c os transportam para as plantas cm 
troca dc carbono. Muitas espdcics dc plantas podem viver sem 
sens fungos micorrfzicos cm solos, ondc ncm nutrientes ncm 


nao raizes 
individual izadas, 
mas micorrizas 


^gua s^o limitantes. Pordm, no severe mundo das comunida- 
dcs vegetaisj as simbioses, sc nEio estritamente obrigatdrias, 
s^o “ecoiogicamcntc obrigatdrias”. Is to d, el as siao necessaries 
para a sobrevivdncia dos indivfduos na natnreza (Buscot etal., 
2000). O registro fdssil sngere que as primeiras plantas terrf- 
colas tambdm foram mnito infcctadas. Ess as cspdcics n^o dis- 
punliam dc pelos dc raizes - cm alguns casos, atd mesmo dc 
raizes -jea colon iza^&o inicial da terra podc ter depen dido da 
present dos fungos, para cstabclcccr o fntimo contato neces- 
sdrio entre plantas e substratos. 

Em gcral t s^o reconhecidos tr£s principals tipos de 
micorrizas. As micorrizas arbuscularcs s5^o cncontradas cm 
mais dc do is terqos de to das as cspdcics vegetais, incluindo 
a maioria das cspdcics nio-lenhosas c drvorcs tropicais. Fnn- 
gos ectomicorrizicos formam simbioses com muitas drvo- 
res c arbustos* do min an do florcstas borcais c temper adas* 
bem como algumas florcstas fluviais tropicais. Por fim, as 
micorrizas eriedides s^o cncontradas nas espdcics dominan¬ 
tes dos urzais do licmisfdrio nortc (Ericaceae) c da Australia 
(Epacridaceae). 
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13.8.1 Ectomicorrizas 

Estima-sc que 5 mil a 6 mil cspdcics dc fungos Basidiomicetos 
e Ascomicetos formcm cctomicorrizas (ECMs) cm raizes dc 
drvorcs (Buscot et al. 3 2000). As raizes infectadas cm gcral cs- 
tio concentradas na camada dc serrapilheira. Os fungos for- 
mam uma bainha on capa dc espessma variivel ao redor das 
rafzcs. A partir dcssc revestimento, as hifas sc estendem ak a 
serrapilheira, extraindo nutrientes e igua, e tamb£m produ- 
zindo grandcs corpos ffutiferos que liberam uma grande quan- 
tidadc dc esporos dispersados pelo vento. O micdlio tambdm 
sc estende para o interior da bainha, pcnctrando entre as celu- 
las do ebrtex da raiz, para propiciar um intimo contato cdlula- 
a-cdlula corn o hospedeiro, c cstabelcccndo uma interface com 
uma grande drea dc superflcic para a troca dc foto-assimila- 
dos, %ua do solo e nutrientes entre a planta hospcdcira c scu 
fungo parceiro. O fungo geraJmente induz alt era goes morfo- 
gcndticas nas raizes dos hospedeiro s, que ccssam scu cresci- 
mento apical e pcrmaneccm curtas (Figura 13.15). As raizes 
que penctram cm camadas mais profundas do solo, menos 
ricas organicamentc, continuant a alongar-se. 

Os fungos ECM (para rcvisiio, ver Buscot et aL> 2000) s2o 
cficazcs na cxtragSo dc suprimentos espatsos e fragmentados de 
fbsforo e, cm especial, nitrogenio da camada dc serrapilheira da 
florcsta. Sua alta diversidade cm espdeies presumivelmente reflete 
uma diversidade corrcspondcnte dc nichos ncssc ambiente (cm- 
bora cssa diversidade dc tiichos nElo possa ser demonstrada). O 
carbono flui da planta pata o fungo, principalmentc na forma 
dc agucarcs simples: as hexoses glioose c frutose. O consumo fiin- 
gico desses agiicarcs pode representar mais dc 30% da taxa Ifqui- 
da de produg&o de fotossintatos das plantas. As pkntas, no entanto, 
sio limitadas por nitrogbnio, pois na serrapilheira da florcsta as 
taxas de mincraliza^o dcstc elemento (convcrsao dc formas or- 
ginicas cm inorginicas) slo baixas, c o nitrogbnio inorglnioo cstd 


disponivel principaknente como ambnia. Dessa forma, d crucial 
para as irvorcs florcstais que os fungos ECM possam ter accsso ao 
nitrogbnio otginico dirctamente mediantc a degtada^io enzirnd- 
tica, utilizar ambnio como fbntc prcfcrcncial de nitrogenio inor- 
ginioo c envolvcr as zonas de esgotamento de arnbnio por meio 
de crcscimento extensivo das hifas. Contudo, a id&a de que essa 
relagSo entre os fungos c suas plantas hospcdciras seja mutua- 
mente explorativa, cm vez dc “agradivcl”, e enfatizada pda sua 
roccpdvidadc k circunstdncias cm mudanga. O crcscimento ECM 
e dirctamente relacionado a taxa de fluxo dc hexoses proccdentes 
da planta Pordm, quando a disponibilidadc dircta dc nitrate 
para as plantas 6 alta, seja naturaimente ou por meio de suplc- 
mcntagiio artificial, o metabolismo vegetal sc afasta da produ¬ 
ce (e exportable) de hexoses c 6 dirccionado para a sintese dc 
aminoicidos. Como conseqiibncia, a ECM sc degrada- as plan- 
tas pareccm sustentar a ECM apenas tanto quanta for 
neccssdrio para elas. 

13.8.2 Micorrizas arbusculares 

As micorrizas arbusculares (MAs) nlo formam uma bainha, 
mas penctram nas raizes do hospedeiro, sent, no entanto, altc- 
rar a morfologia dcstas. As raizes tornam-sc infcctadas pclo 
miedlio presen te no solo ou por tub os que se desenvolvcm dc 
esporos assexuais; tais tubos silo muito grandcs e produzidos 
cm pequenas quantidades - um grande contras tc com os fun- 
gos ECM. Inicialmente* o fungo ere see entre as cdlulas do 
hospedeiro, mas apbs penctra nclas c forma um “arbiisculo” 
intracelular finamente ramificado. Os fungos responsdveis per- 
teneem a um ftlo distinto, Glomcromycota (SchiiSler et al. t 
2001). Embora original mentc divididos cm ccrca de apenas 
150 espdeies, sugcrindo uma falta de cspccificidadc ao hospe- 
dciro (uma vez que existem muito mais espdeies de hospedei- 



FIGURA 13.15 Micorriza do pinheiro (Pinus 
sytvestris ). A estrutura intumescida, bastan- 
te ramificada, d a parte da raiz modificada 
envolvida por uma espessa bainha de ted- 
do fungico (cortesia de J. Whitings fotografia 
de S, Barber). 
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ros), mdtodos gendticos mo demos t£m rcvclado aim divers i- 
dade muito maior dc fungos MA, c existe uma cviddncia crcs- 
centc de difercncianlo dc niclios entre clcs. For cxcmplo, quan- 
do 89 amostras dc raizes foram retiradas dc tfos cspdcics dc 
gramfneas que coocorriam nas mesmas parcelas de um experi- 
mento dc campo e sens fungos MA foram caracterizados tltili- 
zando-sc um mdtodo gcndtico - polimorflsmo do comprimen- 
to do fragmento por restri^ao terminal (terminal restriction 
fragment length polymorphism) houve uma nftida separate 
entre as ccpas dc MA encontradas cm diferentes hospcdciros 
{Figura 13.16). 


uma gam a de 
bensficios? 


Hi uma tenddneia cm enfatizar 
a facilitate da absorglo de fosforo 
como o principal bcneflcio Us plantas 
de simbioscs de MA (o fosforo 6 clemento altamentc imdvcl 
no solo, que, por isso, d ftcqucntcmcntc limitante ao cresri- 
mento vegetal), mas a realidade parecc ser mais complcxa. Os 
beneffeios tamb&n tdm side demonstrados na absor^o do 
nitrogdnio, na protc^lo contra patdgcnos e herbivoria c na 
resistdneia a metais tdxicos (Newsham et aL t 1995). Certa- 
mentc, cxistem casos em que o influxo dc fosforo cstd forte- 
mentc relacionado ao grau de coloniza^o de raizes por fun- 
gos dc MA. Na campainha {Hyacinthoides non-scrip td t ), foi dc- 
monstrado como a coloniza^o progride durante sua fase de 
crcscimcnto subterrineo, de agosto a fcvcrciro, atd sua fase 
fotossintdtica posterior acima do solo {Figura 13.17a). Na ver- 
dade, as campainJias cultivadas sem fungos de MA siao inea- 
pazes de ab server fosforo mediante seu si sterna dc raizes po- 
bremente ramificado (Merryweather c Fitter, 1995). 

Por outro lado, um con junto fatorial dc experimentos 
examinou o crcscimcnto da graminea anual Vulpia ctliata ssp. 
amhigua , cm locais no leste da Inglaterra, constatando gran- 



m A. cspiitsris 
a P pmtensis 
c. F. rubra 


F9GURA 13.16 Similaridade entre 89 cornunidades fungicas de mi- 
corrizas arbusculares (MA) obtida de raizes de tree especies de gra- 
mfneas coexistences [Agrostis capittarrs, Poa pratensis e Festuca ru¬ 
bra) caracterizada pelo mdtodo do polimorfismo do cornpiimento do 
fragmento por restrifao terminal. Cad a terminal da '"arvore" d uma 
amostra dife rente, sen do mostrada a especie de graminea da qual 
ela se originou. Amostras mars semeihantes estao mais proximas na 
arvore, A similaridade dentro, e a distingao entre, das cornunidades 
fungicas MA associadas com hospedeiros distintos sao nitidamente 
aparentes (segundo Vandenkoornhuyse et al ,, 2003), 


dcs diferen^as na intensidade dc infec^o micorrfzica natural 
(West etafr 1993). Em um tratamento, foi aplicado fosfato e, 
cm outro, foi usado o fongicida benomyl para controlar a in- 
fcc^o fungica. A fecundidadc da graminea foi muito pouco 
afetada por qualquer um dos tratamentos. Uma cxplican&o foi 
propiciada por um outro con]unto de experimentos (Figura 
13.17b), cm que plintulas dc Vulpia foram cultivadas com 
um fungo dc MA {Glomus sp.), com um fungo patogdnico 
Fusarium oxysporum, com ambos e sem qualquer fongo. O 
crcscimcnto nlo foi intensificado por Glomus sozinho, mas 
foi prcjudicado por Fusarium na ausdneia dc Glomus. Quando 
ambos estavam presentes, o crcscimcnto retornou aos nfveis 
normais. Fioou evidente que a micorriza n&o bcneflciou a eco- 
nomia dc fosforo dc Vulpia , mas a protcgcu dos cfeitos dano- 
sos do patdgcno. (No experiment© prdvio, o benomyl presu- 
mivcl mentc n&o afetou o desempenho, pois controlou o fun- 
go micortizico e o patog£nico). 

£ possfvcl que a difcrcnca seja 

T j-i . ’ ■ depende da 

que a Vulpta y ao contrario da campai- 

nha, possui um sistema dc rafzcs alta- 

mcnte ramificado. Ncsse senddo, Newsham c colaboradorcs 
(1995) propuscram um continuum de fun^o de MA cm rela- 
'yiio a arquitetura das raizes, com Vulpia c Hyacinthoides volta- 
das para os dois extremes. As plantas com raizes finamente 
ramificadas t£m pouca ncccssidade de capturar fosforo suplc- 
mentar, mas o dcscnvolvimcnto dcsta mesma arquitetura de 
raizes proporeiona miiltiplos pontos de entrada de fltopatdgc- 
nos. Em tais casos, as simbioscs deMA, por isso, provavelmentc 
evolufram com £nfasc na protcgSo vegetal. Os sistemas dc raf- 
zes com poucos meristemas laterals sSo reiativamentc invul- 
nerivcis ao ataque pafogeno, mas slao pobres forragcadorcs de 
fosforo. Ncstes, simbioscs de MA provavelmentc evoluiram 
com £nfase na captura de fosforo. Naturalmcntc, mesmo cssa 
visio mais soflsticada da fon^ao dc MA pode nao representar 
toda a histdria: outros aspcctos da ccologia dc MA, como a 
protc^o contra hcrbfvoros e metais tdxicos, podc cxibir va¬ 
riances nao-relacionadas com a arquitetura das rafzcs. 


13.8.3. Micorrizas ericoides 

Os urzais ocorrcm em ambientes caracterizados por solos com 
nfveis baixos de disponibilidadc de nutrientes para as plan¬ 
tas, com frcqu£ncia como resuJtado de queimadas regulates 
(p. ex., mais dc 80% do nitrog£nio acumulado entre queima¬ 
das pode ser perdido). Portanto, n^o 6 surpresa que os urzais 
s£o dominados por muitas plantas que dcsenvolvcram uma 
associate com fungos micorrizicos cricdidcs (Read, 1996). 
Isso facilita a elcs a extran-So dc nitrog£nio c fosforo dc cama- 
das superficial dc detritos gerados pelas plantas. Na verdade, 
a conscrvagSo dc urzais naturais cstd ameanada por suplemen- 
tanio dc nitrog^nio e controlc dc queimadas, que permitem a 
colonizan^o e dominincia por gramincas, as quais, se isso n&o 
acontccessc, n^o scriam capazcs de ocorrer nesses ambientes 
cmpobrccidos. 
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(b) 



FIGURA 13.17 Curvas ajustadas taxas de infiuxo de fdsforo { — eixo a esquerda) e coloniza^ao das raizes por fungos de miconriza 

arbuscular (MA) {- - , eixo a direita) na campainiia {Hyacinthosdes non-scripta), durante uma dnica estagao de crescirnento {segundo Men 

ryweather e Fitter, 1995; Newsham et ai, 1995). (b) Efeitos de uma eombinagao fatonal de Fusarium oxyspofum (Fus) e urn fungo de MA, 
Glomus sp. (Glm), no cresoimento (comprimento de raizes) de individuos de Vuipia. Os valores sao mediae de 16 rdplicas por tratamento; 
sob re as barras estao os erros-padrao; o asterisco denota uma diferenpa significative (P< 0,05), em comparagao de pares pelo teste de Fischer 
{segundo Newsham et aL, 1994, 1995). 


A raiz da micorriza ericdide 6 anatomicamente simples, 
cm comparaglo com outras micorrizas. Ela £ caractcrizada pck 
redugiao de sens tccidos vascularcs c corticais, pela aus£ncia de 
p£los c pcla prcsenga de c&ulas cpiddrmicas intumcscidas ocu- 
padas por fungos micorrfzicos. Como resultado, as rakes in¬ 
dividuals s&o estruturas deiicadas, com frcqii£ncia rcferidas 
co mo ^raizes-pdos”; colctivamente, as rafzcs-p£los formam um 
sistcma fibroso den so, conccntrado na parte superior do pcrfil 
do solo (Pate, 1994). Ao contrdrio das plantas isoladamente, 
os fungos sao cficazes ua absorg^o de nitrato, amdnio e Jons 
fosfato mobilizados por outros dccompositores no solo (vcr 
Capitulo 1 1), mas crucialmcntc cles s3o tambour “saprotrbfb 
cos”. Por is so, elcs sao capazcs de competir dirctamcntc com 
os outros dccompositores na liberaglo de nitrog£nio e fdsforo 
oriundos dos residues organic os em que a maioria desses de- 
men tos cstd retida nos urzais (Read, 1996). Assim, um mutu- 
alismo podc ter sido, mais uma vez, integrado a uma teiamaior 
de intcragjdcs: o simbionte aumenta sua eontribuigao ao hos- 
pcdciro ao fazer uma investida compctitiva preemptive por 
reeursos inorginicos cscassos, c, por sua vez, sua prbpria capa- 
cidadc compctitiva £ prcsumivelmcntc intcnsificada pelo su- 
porte fisioldgico proportion ado por seu hospedeiro. 

13.9 Fungos com algas: os liquens 

1 cob , 9S e Das ccrca de 70 mil espdeies de fun- 

fitobiont.es gos conhecidas, aproximadamente 

20% sao “iiquenizadas” (Palmqvist, 
2000). Os liquens sao fungos nutricionalmente espcciali- 
zados (o cliamado com pone ntc “micobiontc”), que escapa- 


ram do seu mo do de vida normal para uma associate mu¬ 
tual is ta com um “fotobionte”. Em ccrca de 90% das cspe¬ 
cies de liquens, o fotobionte £ uma alga, que fornece com- 
postos de carbono ao micobiontc por mcio da fotossfntesc. 
Em alguns casos, o fotobionte uma cianobactdria, que 
pode tambdm fornecer nitrogenio fixado a associate. Nas 
csp&ics de liquens “triplices” (rclativamcntc poncas, cm tor- 
no dc 500), tanto uma alga como uma eianobactMa estao 
presentes. Os fungos liquenizados perteneem a grnpos ta- 
xonbmicos distintos, e as algas mutual is tas represent am 27 
g£ncros diferentes. Presumivelmente, o habitat dos liquens 
evoluiu muitas vczes. 

Os fotobiontes tem localizagao extracelular entre as hi- 
fas, cm uma camada delgada prdximo k superffeie superior, 
juntos, os dois components formam um “talo” integrado, mas 
o fotobionte constimi apenas 3 a 10% do peso do con junto. A 
vantagem para o fotobionte nessa associate, sehouver, ainda 
nao foi demon strada elaramcntc. Todas as espdeies de algas 
liqncnizadas, por cxcmplo, podem ter vida livre fora da asso¬ 
ciate com seu micobiontc. £ passive! que elas sc jam “captu- 
radas” c cxploradas pelo fungo sem qualquer recompcnsa. No 
cntanto, algumas das csp^cies dc algas (p. ex., no g£nero The- 
bouxid) slo raras na forma de vida livre, mas muito comuns 
cm liquens, sugerindo que cxistc algo especial, do qual elas 
necessitam, na vida com seu micobiontc. Aldm disso, ji que 
os minerals, incluindo o nitrogenio, s^o bastante £i captura- 
dos” do que £ depositado diretamente sob re o llquen (com 
frcqiiencia da dgua da chnva e do fluxo c gotejamento sobre os 
ramos das irvorcs) e considcrando que a superffeie e a bio- 
massa s^o ptedomitiantementc fdngicas, o micobiontc deve 
contribuir com grande parte desses minerals. 



























CAPITULO 13: Simbigse e Mutualismo 401 


paralelos com 
plantas superiores 


Dcssa forma* os pares (e trios) 
mutuafiistas cm liquens proporcionam 
admirdveis paralelos com plantas su¬ 
perior's. Existc um paralclo cstrutural: cm plantas* os cloro- 
plastos fotossintdticos (ver tambdrn Sc^do 13.12) cstlo simi¬ 
lar mente eoncentrados junto is superficies voltadas para a luz. 
Existc tambdrn um paralclo foncional. A cconomia dc uma 
plants depende do carbono produzido amplamentc nas folhas 
c do nitrogdnio absorvido principal mente atravds das raises. 
Uma escasscz rclativa de carbono provoca o crcscimento da 
parte adrea is expensas das rakes * c a cscassez de nitrog&nio 
leva ao crcscimento das rakes is expensas das partes adreas. 
Da mesma maneira* a sfntcse dc cdlulas fotobiontes fixadoras 
de carbono d inibida por uma cscasscz rclativa dc nitrogdnio 
no micobionte* mas d estimulada quando o suprimento de 
carbono d limitantc (Palmqvist* 2000). 

A liqucniza^do* entao* confcrc ao micobionte e ao foto- 
bionte o papel foncional dc plantas superiores* mas assim pro¬ 
cedendo cl a estende a amplitude ecologies de ambos os par- 
ceiros sob re substrates (superficies rochosas* troncos dc drvo- 
res) c atd regi5es (dridas* irticas e alpinas) que sdo vedadas is 
plantas superiores. Na verdade* tern sido aftrmado que os li¬ 
quens dominant 8% das comunidadcs terrestres* tan to cm 
abunddneia quanto cm diversidade dc cspdcics. Entretanto* 
todos os liquens crcsccm dc forma ienta: os colonizadorcs dc 
superficies roebosas raramente sc estendem mais ripido do 
que 1 a 5 mm por ano 1 . Contudo* clcs sdo acumuladores 
muito efieicntes dos cdtions minerals que caem ou gore jam 
sobre elcs* c isso os torn a particularmcnte scnslveis i contami¬ 
nate ambiental por metais pesados c fluoreto. Por isso* elcs 
estio entre os mais scnslveis indicadorcs dc polui^do ambiental. 
A “qualidade” dc um ambiente cm regioes umidas podc scr julga- 
da dc maneira bastante acurada pcla present ou ausdneia do cres- 
cimcnto dc liquens sobre rochas e troncos dc drvores. 

Um atributo extraordinirio na 
vida do fongo liquenizado d que sua 
forma de crcscimento d cm gcral pro- 
fundamentc alterada quando a alga 
csti presente. Quando os fungos sdo 
cultivados separados das algas* elcs crescem lentamente cm 
coldnias compactas* bastantc rclacionadas com fungos dc vida 
livrcj mas* na presenqa de algas simbiontes* clcs assumcm uma 
variedade de morfologias (Figura 13.18)* que sdo caracterfsti- 
cas dc parcerias espcdficas de algas c fungos. Dc fato* as algas 
estimulam respostas morfoldgicas tao precisas nos fungos que 
os liquens sdo classificados como cspdcics distintas* sendo que 
uma cianobactdria c uma alga* por exemplo* podem elicitar 
morfologias complctamcntc diferentes do mesmo fongo. 


extraord in^rias 
respostas 
morfologicas nos 
fungos 


13.10 Fixagao de nitrogenio atmosferico em 
plantas mutualistas 

A iftcapadda.dc da maioria das plantas c animals para flxar 
nitrogenio atmosftirico e um dos maiorcs enigmas no pro- 



FIGURA 13.1 G Uma diversidade de espScies de liquens sobre um 
front;o de arvore. Reproduzido com penmissao de Vaughan Fleming/ 
Science Photo Library. 


cesso de evoluqdo* pois estc elemento tern um suprimento 
limitantc cm muitos Mbitats. Entretanto* a capacidade de 
fixar nitrogenio d ampla* embora irregular mente distribuf- 
da* entre as cubactdrias (“verdadciras” bactdrlas) c as ar- 
queobaetdrias* c muitas delas tern sido observadas cm estd- 
vcis mutualismos com grupos dc eucariotos sistcmaticamen- 
tc bem diferentes. Prcsumc-sc que tais simbioscs evolufram 
cm dp ocas indc pen dentes. Elas sdo de cnorme signiflcado 
ccoldgico por causa da importincia frequente do nitrogd- 
nio (Sprent c Sprent* 1990). 

As baetdrias fixadoras dc nitro- a g ama de 
genio encontradas cm simbioses (nao baetdrias 
ncccssariamente mutualista) sdo mem- fixadoras de 

bros dos seguintes taxons. nitrogenio 

L Rizbbios* que fixam nitrogenio nos nddulos dc raizes da 
maioria das leguminosas c apenas uma ndo-lcguminosa* 
Parasponia (Ulmaceae* famllia dos olmos). Ao men os trds 
gdneros sdo reconbecidos: Rhizuhium, Bradyrhizobium c 
Azorhiz&biunii tao distintos que talvcz devessem scr classi¬ 
ficados cm familias diferentes (Sprent e Sprent* 1990)* e 
entre elcs pode baver mais dc 10 mil cspdcics. 
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2. Actinomicctos do gdncro Frankie que fixam nitrogbnio 
nos nbduios (actinorrizas) dc vdrias nio-leguminosas, prin- 
cipalmentc plantas lenhosas, como o amieiro (Alnus) c a 
mur ta-do-b re j o (Myricd ). 

3. Azotobactcriaceae, que podcm fixar nitrogbnio dc modo 
aerbbico c s&o comumente encon trades sobre superficies 
de follias c raises. 

4. Bacillaceae, como Clostridium spp., que ocorrcm nas fezes 
de ruminantes, c Desulf&tomaculum spp., que fixam nitro- 
gdnio nos intesdnos dc mamfferos. 

5. Entcrobactcriaccae, como Enter&bacter c Citr&bacters que 
ocorrcm regularmente cm floras intestinais (p. ex.* de 
cupins) e ocasionalmente cm superficies foliarcs c cm n6- 
dulos de raises. 

6. Spirilkceae, como Spirillum lipiferum, que d um aerbbio 
obrigatbrio cncontrado sobre raises de gramfneas. 

7* Cianobactdrias da familia Nostocaceae, que sio cn contra- 
das cm associafio com uma notdvel gama (embora com 
poucas cspdcics) de plantas floriferas e nio-floriferas (ver 
Sc$£o 13.10.3) e que rcccntementc cncontramos como fo- 
tobiontes cm liquens. 

De todas essas simbioscs, a associa^o dos rizbbios com 

lcguminosas d a mais minuciosamcnte cstudada, devido i enor- 

me importincia agrfcola dos cultivos de espdeies dessa famflia. 


quando a raiz original entra cm senesedneia. Nas cspdcics com 
crcscimento “determinade”, como a soja (Glycine ocorrc o 
contrario; os bacterdidcs sobrevivem a senesebnek da rais c po¬ 
dcm, apds, invadir outras rakes (Kicrs et al. t 2003). 

No hospedeiro, se desen volvc um sistema vascular espe¬ 
cial, que supre o tecido do nddulo de produtos da fotossintese 
c retira os compostos de nitrogbnio fixado para outras partes 
da planta (Figura 13.19). A enzima nitrogenase fixado ra de 
nitrogbnio representa aid 40% do contcudo protbieo nos nd- 
dulos Cj para sua atividade, depcnde de uma tensao de oxigb- 
nio muito baixa. Uma camada-limite de cdlulas densamente 
dispostas dentro do nddulo atua como uma barreira i difus&o 
do oxigdnio. Dentro dos nbduios, forma-se uma hcmoglobi- 
na (leghemoglobina), c naqucles ativos a cor se torna rosada. 
Ela possui uma elevada afinidade pclo oxig^nio e permite que 
as baetdrias simbidticas respirem de maneira aerdbica no am- 
bientc virtualmente anaerdbico do nddulo. Na verdade, onde 
quer que ocorram simbioses flxadoras dc nitrogenio, ao mc- 
nos um dos parceiros tern propriedades cstruturais cspeciais (e 
geralmcnte tambdm bioqufmicas) que protegem do oxigdnio 
a enzima nitrogenasc anacrdbica, c nio obstante permitem a 
ocorrbncia da rcspiragSo aerdbica normal cm tomo dela. 

13.10.2 Gustos e beneffeios de mutualismos 
envolvendo rizobios 


13.10.1 Mutualismos de rizobios e leguminosas 


vinos passes 
para uma ligagao 


O estabelecimcnto da ligagio entre ri¬ 
zbbios e lcguminosas avanga medi an¬ 
te uma sdrie de pass os recfproco s. As 
baetdrias ocorrcm cm um estado de vida livre no solo e sio 
estimuladas a sc multiplicar pel as exsudagbes de raizes e de 
cdlulas desprendidas das rafzcs, i medida que estas crescem. 
Essas exsudagbes s&o tambdm responsdveis pel a ativagio de 
um conjunto complexo de genes nos rizbbios (genes md) t os 
quais sio control adores do processo que induz a nodulagio 
nas raizes do hospedeiro. Em um caso tfpico, uma colbnia 
bactcriana sc desenvolvc sobre um pelo de raiz, que comega a 
enroscar-se c 6 penettado pclas baetdrias. O hospedeiro rcs- 
pondc, depositando uma parede que envolve as baetdrias, e 
forma um “filamento dc infec^io”, dentro do qual os rizdbios 
proliferam de modo extracelular. Esse filamento crescc dentro 
do edrtex da raiz do hospedeiro. As cdlulas do hospedeiro se 
dividem antccipadamentc a ele, comc^mdo a format um nd¬ 
dulo. Os rizdbios no filamento de infco^&o nio podem fixar 
nitrogdnio, mas alguns sio liberados no interior de cdlulas me- 
ristemdticas do hospedeiro. Li, circundados por uma mcm- 
brana peribactcrdidc derivada do hospedeiro, eles se diferen- 
ciam cm “bactcrdides” que podcm fixar nitrogdnio. Em algu- 
mas espdeies, aquclas com crcscimento “indeterminado”, como 
os rizobios da ervilha (Pisum satimm), os bactcrdides sio incapa- 
zes de sc reptoduzir novamente. Apenas rizdbios indifercnciados 
sio liberados dc volta ao solo para se associar com outra raiz. 


Os custos c beneffeios do mutualismo prccisam ser considera- 
dos cuidadosamentc. Do ponto de vista da planta, d nccessirio 
comparar os custos energdticos de processes alternatives pelos 
quais os suprimentos dc nitrogdnio fixado podcm ser obtidos. 
A via para a maioria das plantas d direta a partir do solo, como 
ions nitrato ou amdnio. A via metabdlica mais barata consiste 
no uso de fons amdnio, mas na maioria dos solos esses ions sio 
rapidamente convcrtidos cm nitrato por advidadc microbiana 
(nitriftca^io). O custo energdtico da rcdu^io dc nitrato a par¬ 
tir do solo atd ambnia d de aproximadamente 12 moles de ade- 
nosina trifosfato (ATP) por mol de ambnia formada. O pro¬ 
cesso mutualista (incluindo os custos de manuten^io dos bac- 
terbidcs) d, do ponto de vista energdtico, um pouco mais dis- 
pendioso i planta: cerca de 13,5 moles de ATP. Entrctanto, 
aos custos da fixa^io do nitrogdnio devem ser adicionados os 
custos dc formagio c manutengio dos nbdulos, que podem 
representar cerca de 12% da safda fbtossintdtica total da plan¬ 
ta. Sio esses custos que tornam a fixagio dc nitrogbnio cnergc- 
ticamentc ineficicnte. A cncrgia, contudo, pode ser muito mais 
rapidamente disponfvel para as plantas vcrdcs do que o nitro- 
gdnio. Nio d um mau negdeio comprar um produto rare c 
valioso (nitrogbnio fixado) com uma moeda barata (cncrgia). 
Por outro fado, quando uma leguminosa nodulada d suprida 
dc nitratos (isto d, quando o nitrato nio d um produto raro), a 
ftxa^io dc nitrogdnio declina rapidamente. 

Do ponto de vista evolutive, os beneffeios para os rizd¬ 
bios sio mais problcmiticos, cm especial para aqucles com 
crcscimento indeterminado, nos quais aquelcs que se torna- 
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Endoderme Cortex 


Sistema vascular 

Ponte de emerg6ncia do nbdulo da raiz 
Meristema do nbdulo 

Regiao de bacterdides em 
desenvolvimento 

Filamanto de infeepao 


Meristema de nddulo 
fonmado de cdlulas certicais 

C^lulas do p-rim6rdio de nddulo, 
agora infecladas e em diferendagao 


Filamente de infeepao 

C&lulas corticais internes 
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Meristema do nbdulo 

Regiao de bacterdides em 
desenvolvimenlo 


- P£los da raiz 


FIGURA 13,19. Desenvolvimento da estru- 
tuna nodular da raiz durante o curso de de- 
sen vo I vim ento da infeegao de uma raiz de 
legumimosa por Rhizobium fsegundo Sprent, 
1979). 


ram baeterbides podem fixar nitrog£nio 3 mas n&o sc reprodu- 
zir. Portanto, eles n&o podem beneficiar-sc da simbiose, uma 
vcz que o “beneffcio” deve sc cxprcssar 3 cssencialmcntc 3 como 
um aumento da taxa reprodutiva (aptidlo). No fllamcnto de 
infecgiio, os rizbbios fom capacidade reprodutiva (e, por Isso 3 
estSo aptos a sc beneficiar), mas n£o podem fixar nitrog£nio c 3 
como conscqii£ncia, n&o cstlo envoividos cm uma interagiio 
mutualista. Todavia, os bactcrdides c as cblulas no filamento 
de infeegao s£o pane da mesma entidade genbtica, pois os ri- 
zdbios slo donais. Portanto, por sustentar a planta c gerar um 
fluxo de fotossintatos, os bacterbides podem beneficiar as cb- 
Mas do filamcnto dc infecgiio c, conscquentcmcnte, benefi- 
eiar o done como um todo, da mesma forma que uma asa de 
ave pode trazer bcncflcio is cbluias que produzem seus ovos - 
e, ponanto 3 i avc como um todo. 

Um enigma, todavia, 6 por que 
enganar? os dones individuals nao enganam 3 

uma vcz que os rizdbios assodados 
com uma determinada planta s&o tipicamente uma mis tura 
dc dones: isto b 3 obter benefifeios da planta, que obtdm bene- 
ficios dos rizbbios cm geral 3 sem entrar totalmentc no empre- 
endimento dispendioso de fixar nitrogbnio. Na verdade, po- 
demos ver que css a questlo de enganar sc aplica a muitos mu- 
tualismos, quando rcconhecemos que clcs s&o, cm essbncia 3 
casos dc exploragao mtitua. Scria uma vantagem cvolutiva cm 
explorar sem scr cxplorado. Talvez a resposta mais 6bvia para 
a planta (neste caso) seja monitorar o descmpcnlio dos riz6bi¬ 
os c aplicar “sanqSes”, sc clcs a enganarem. Isso 3 natural mcntc 3 
forneocra estabiiidadc cvolutiva ao mutualismo, ao evitar en- 
ganos do escape da interaglao, c o mutualismo leguminosa- 
rizbbio tem evidenciado tal sangiio (Kicrs etal.> 2003). Uma 
cepa de rizbbio cm geral mutualista foi impedida dc coopcrar 
(fixagSo de nitrogbnio) por meio do cultivo do scu hospedeiro 
(soja) em uma atmosfera cujo ar (80% dc nitrogbnio c 20% 


dc oxigbnio) foi substitufdo por aproximadamente 80% de 
argdnio 3 20% dc oxigbnio c ccrca de apenas 0,03% de nitro- 
gbnio, reduzindo a taxa de fixag&o de nitrog£nio para mais ou 
mcnos 10% dos nfveis normais. Dcsse modo, a cepa de riz6- 
bio foi forgada a enganar. Em experiments com a planta in- 
tcira 3 com partes da raiz c com nbdulos individuais, o succsso 
reprodutivo dc rizdbios nio-cooperantcs decrcsceu cm 50% 
(Figura 13.20). O monitoramento nio-invasivo das plantas 
indicou que houve aplicagao dc sangocs por retengio dc oxi- 
g£nio dos rizdbios. Enganar nio compcnsa. 

13.10.3 Muloalismos de fixa^ao de nitrogenio em 
nao-leguminosas 

A distribuigio dc simbiontes Hxadores dc nitrogSnio cm 
plantas supcriorcs nio-pertcncentcs i famflia das Icgumi- 
nosas £ fragmentada. Um genero de actinomicctos, Frankia t 
forma simbioscs (actinorrizas) com membros de ao mcnos 
oito famflias de plantas floriferas, quando quase todas s^o 
arbustos ou drvores. Os nddulos sio gcralmentc duros e 
lcnliosos. Os hospedeiros mclhor conhccidos sio o amiciro 
(Alnui) t o sanguinheiro {Hippophae) y o murta-do-brejo 
{Afyrica) t a easuarina (Casuarina) c os arbustos drtico-alpi- 
nos Arctostaphyhs c Dry as. Os indivfduos do g^ncro Ce&no- 
thu$> que for mam populagdcs extensas em chaparral da Ca- 
lif6rnia 3 tamb6m desenvolvem nddulos com Frankia. Difo 
rentemente dos rizbbios, as espdcics dc Frankia sio fila- 
mentosas e produzem estruturas cspccializadas, como vesi- 
culas e esporingios que iiberam esporos. Enquanto os rizd- 
bios dc pen dem da planta hospedeira para protege r sua ni- 
trogenase do oxig£nio 3 Frankia prov£ sua prdpria protegio 
nas paredcs das vesfculas, que sio cxtrcmamcntc espessadas 
com afo 50 monocamadas de iipfdcos. 








































404 PARTE 2 - iNTERAgoES 


(a) Experiin&nto com & planta inieira 


0,6 

CD 

A 

S 5 ( 4 

OT 

Cl 

a 

tfl 

~ o ( e 

■cs 

W 

it 


o 


(b) Expeiimentocom partes das raizes 
&000 
c 

— 6000 
w 
T3 

jg 
4) 

E 4000 

o 
Cl 
If) 

O 

Jg 2000 

N 
£E 


0 



Noculos 



NOdulos 



I 




N^:02 

AR:0 2 


(c) Experiment com nOdulos individuals 


10 



Por P&r massa 

rsbdulo donddulo 


FIGURA 13,20 O numeno de rizbbios alcangou valores real ores quando foi permitida a fixagao de nitrogen! o em ar normal (W 2 : 0 2 ) do qua 
quando ela foi impedida por manipulagao da atmosfera (Ar: G £ ). Os asteriscos denotarrt drferengas sigmificativas. (a) Quando os tratamentos 
foram aplicados a planta inteira, registraram-se valores maiores dentno dos nodulos (esquerda; P < 0, 005), sobre a superffcie das raizes 
{direita; ambos Pc 0,01) a na areia drcundante (P< 0,01). ft = 11 pares; erros-padrao sobre as barras. fb) Quando os tratamentos diferentes 
foram aplicados a partes distintas do mesmo sistema de rafzes, registraram-se valores maiores dentro dos nodulos (esquerda; P c 0,001) e na 
agua drcundante (direita; Pc 0,01), mas nao foram srgnificativos sobre a superffcie das raizes, n - 12 plantas; erros-padrao sobre as barras. 
(c) Quando os tratamentos diferentes foram aplicados aos nodulos individuals do mesmo sistema de raizes, registraram-se valores maiores 
por noduio (P< 0,05) e por massa do nddulo [P< 0,01), n- 6 experimentos; erros-padrao sobre as barras (segundo Keirs et a/., 2003), 


As cianobact^rias formam simbioscs com trbs gbncros 
dc bridfitas {. Anthoceros , Blasui e Clavicularia )* com uma pte- 
riddfita (Azolla y aqudtica flutuantc), com muitas cicaddccas 
(p. ex., Encephalartos) e com todas as 40 especics do gbncro dc 
Gunnera y mas com nenhuma outra planta florlfcra. Nas brid- 
fitas, a cianobact^ria Nos toe vive cm cavidadcs mucilaginosas, 
e a planta reage k sua p resen ga, dcs envoi vendo fllamcntos fi¬ 
nes qne maximizam o contato com da. Nostoc 6 encontrado 
na base das follias dc Gunnera, nas rafzes laterals dc muitas 
cicaddccas e cm bolsas nas follias dc Azalht. 


13.10.4 Competigao interespecifica 

Os mutualismos dc rizdbios c lcguminosas (outros mutualis- 
mos fixadorcs de nitrogbnio) nSo devem set considcrados como 
intcragdes isoladas entre baetdias e suas plantas bospedeiras. 
Na natureza, as lcguminosas normalmcntc formam agrupa- 
mentos mlstos cm associate com outras plantas nao-lcgumi- 
tiosas. Estas slo competidoras potentials com as lcguminosas 


uma class sea 
K sdrie de 


por nitrogbnio fixado (fons nitrato on ambnio no solo). A ic- 
guminosa nodukda evita cssa competigiio gragas ao accsso a 
uma fonte linica dc nitrogbnio. £ ncssc contcxto ecoldgico 
que os mutualismos fixadorcs de nitrogbnio obtbm sua princi¬ 
pal vantagem. No entanto, ondc o nitrogbnio 6 abundante* os 
custos cnergdticos dc fixagio dcstc elemento frcqticntcmcnte 
colocam as plantas cm ^fjvantagem competitiva. 

A Fignra 13.21, por cxemplo* 
mostra os resultados de nm experi- 

mento cMssico cm qnc a soja (i Glycine substituTfSo" 

soja, nma leguminosa) foi cnltivada 
junto com Pdspaium y nma gramfnea. Os cultivos mistos recc- 
beram nitrogenio mineral on foram inoculados com Rhiz&- 
bium, on reccbcram ambos. O experimento foi ddineado como 
uma “sdric dc substitnigSo” (ver SegSo 8.7.2), qnc permitc com- 
parar o crcscimcnto dc populates puras da graminca c da 
leguminosa com scu desempenho na presenga da outra plan¬ 
ta. Nas populates puras dc soja, a produg&o aumenton subs- 
tancialmcnte tant& por inoculagSo com Rhizobium com# por 
aplicagSo dc fertilizante nitrogenado, on por receber ambos. 
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FIGURA 13.21 Greseimento de soja ( Glyci¬ 
ne scja, G, O) e uma grsminea ( Paspalum , 
P, •), cultivadas separadas e em cultivos 
mistos com e sem fertilizante nitrogen ado e 
com e sem inoculagao com Rhizobium fixa- 
dor de nitrogenio. As piantas foram GUltiva- 
das em rod pile ntes contendo 0 a 4 ind ividuos 
da grammes o 0 a 8 individuos de Glycine. A 
escala horizontal em cad a grafico mostra a 
massa do rndividuos das duas espdcies em 
cad a recipiente, -R-N - sem Rhizobium e 
sem fertrlrzante; +R-N - com Rhizobium e 
sem fertilizante; -R+N = sem Rhizobium e 
com fertilizante; +R+N = com Rhizobium e 
com fertilizante (segundo Wit etai, 1966), 


As leguminosas podem usar uma. fontc de nitrogdnio como 
substituta da outra. As gramfncas, entretanto* respondem ape- 
nas ao fertilizante. Por isso 3 quando as cspdeics compctiram 
na presen £a de Rhizobium sozinfio, a Ieguminosa contribuiu 
muito mais para a produ^do total do que a gramfnea: cm uma 
succssdo de gcraqdcs, a Ieguminosa tcria suplantado a gramf¬ 
nea. No entantOj quando elas compctiram cm solos suplemen- 
tados com fertilizante nitrogenado, na present ou ndo de Rhi¬ 
zobium, foi a gramfnea que teve a eontribui^do principal: a 
longo prazo* cia tcria suplantado a feguminosa. 

Fica bem daro entdo que, cm ambientes com dcficidn- 
cia de nitrogdnio, as leguminosas noduladas t£m uma grande 
vantagem so b re outras espdcics. Por dm* sua atividadc clcva o 
nfvcl de nitrogdnio fixado no ambiente. Apds a morte* as le¬ 
guminosas aumentaram o nfvcl de nitrogdnio do solo cm uma 
escalabemdocalizadaj comumatraso de 6 a 12 meses d medi- 
da que sc dccompuscram. Assim* sua vantagem d pcrdida - 
clas mclhoraram o ambiente dos scus compctidores 3 c o ctcs- 
cimcnto de gramfneas associadas serd favorccido nesses locals. 
Portanto* os organismos com capacidade de fixar nitrogdnio 
atmosfdrico podem ser considerados suicidas locais. Essa d uma 
razdo pela qual d muito diffcil cstabcleccr repetidamente culti¬ 
vos puros de leguminosas em prdticas agrfcolas, sem que as 
ervas indcscjdveis invadam o ambiente cnriquecido com ni- 
trogdnio. Isso pode tambdm cxplicar por que leguminosas hcr- 
bdeeas e arbbreas cm geral ndo conscguem format vegetates 
dominantes na natureza. 

Os animais pastadorcs* por outro lado 3 removem conti- 
nuamente a massa verde das gramfneas* c o status de nitrogd- 


nio nesses locais pode diminuir novamente a um nfvcl cm que 
a ieguminosa volta a ter vantagem competitiva. No caso de 
uma Ieguminosa estolonffera, como o trevo branco* a planta 
“migra' continuamentc atravds do campo, deixando atrds de 
si fragmentos dominados por gramfneas, cnquanto coloniza e 
cnriquece com nitrogdnio novos locais cujo nfvel dcssc elc- 
mento tornou-sc baixo. A Ieguminosa simbiontc impulsiona 
ndo s 6 a ceonomia do nitrogenio ncssas comunidadcSj mas 
tambdm alguns dos ciclos que ocorrcm dentro do scu mosaico 
de cspdcics {Cain et al. } 1995). 

13.10.5 Piantas fixadoras de nitrogen io e 
sucessao 

Uma succssdo ecoldgica {tratada mais detalhadamentc no Ca- 
pftulo 17) d a substitute dirccional de cspdcics por outras 
em um determinado local. A cscasscz de nitrogdnio Fixado 
comumentc impede os primeiros estdgios da eoloniza^do do 
solo por parte de vegeta^do: os estdgios iniciais de uma suces- 
sdo sobre o solo dcscobcrto. Uma parte do nitrogen io fixado 
pode ter chcgado na chuva apds as tormcntas } c outra parte 
pode ser transportada de outras dreas jd estabelccidas, mas os 
organismos flxadorcs de nitrog£nio 3 como bactdrias 3 ciano- 
baetdrias e liquens, sdo importantes coionizadorcs pionciros. 
As piantas superiores com simbiontes flxadorcs de nitrogdnio* 
entretanto, raramente sdo pionciras. A razdo parecc ser que o 
solo dcscobcrto em geral 6 colonizado primeiro por piantas 
com sementes lcvcs 3 facilmcnte dispersdveis. Uma pldntula de 
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leguminosa, to da via, dependc do nitrogen io fixado cm suas 
rescrvas na sementc e no solo, antes que possa alcangar um 
estdgio cm que seja capaz dc no dial at c fixar nitrog£nio por si 
mesma. Por isso, 6 provivcl que apenas as leguminosas com 
semen tes grandcs armazenem uma quantidade suficicnte dc 
nitrogen io fixado para permitir o cstabdccimcnto atd tal estd- 
gio, c as csp&rics com tals sementes (grandcs) Mo terao a dis- 
persibiiidade necessdria para serem pionciras (Grubb, 1986; 
ver tambem Sprent c Sprent, 1990). 

Por fim, observe que, pclo fato de a fixado simbidtica dc 
nitrog£nio ter uma grande demanda dc cncrgia, nSo 6 surpreen- 
dentc que muitas das cspecics dc plantas superiores que abrigam 
mutuaiistas fixadorcs dc nitrog£nio sejam intolerantcs k sombra, 
que 6 caractcrfstica dos cstigios tardios dc succss6es. As plantas 
superiores com mutuaiistas fixadorcs de nitrog&nio sac raras no 
inicio de uma succss&o e dificilmente persistem atd o final. 

13.11 Modelos de mutual is mo 

Multos dos capitulos antcriores que abordam inter ago cs in- 
el ulram uma scg&o sobre modelos matcmdticos. Esta 6 taIves 
uma boa oportunidade para lembrar por que isso acontcccu: 
porque os modelos, ao separarem a ess£ncia do detalhe^ foram 
capaxes de proporeionar discern imentos que Mo scriam apa- 
rentes a partir dc uma lista dc cxcmplos rcais. Para o sueesso 
de uma modelagcm, portanto, 6 imperative que a “css£ncia” 
seja corretamcnte identificada. O que 6 a css£ncia de um mu¬ 
tual ismo? Pode-sc imagini-la como cada parcciro ten do uma 
influ^ncia positiva na adequaglio do outro parcciro. A primei- 
ra vista, portanto, podcriamos imaginar que um modelo apro- 
priado para uma intcragSo mutualista simplcsmente substi- 
tuiria contributes negatives cm modelos de competiglo de 
duas espdeies (ver Capftulo 8) por contribuigdes positives. En- 
tretanto, tal modelo levaria a solugocs absurdas cm que ambas 
as populagocs atingiriam tamanhos ilimitados explosivos (May, 
1981), pois ele Mo impoe limitcs k capacidade dc suporte de 
nenhuma das espdeies, que, portanto, aumentariam indefini- 
damente. Na prdtica, a competiglo intra-espccffica por reeur- 
sos limitantes devc conscqiientcmcntc determinar uma capa¬ 
cidade de suporte maxima para to da populagao mutualista, 
mesmo sc a populagao do parcciro mutualista estiver cm ex¬ 
cess o (Dean, 1983). Assim, uma planta cujo crcscimcnto 6 
limitado pcla escassez de nitrogfcnio fixado pode aumentar seu 
crcscimcnto por meio de mutualismo corn um parcciro fixa¬ 
do r de nitrog£nio, mas sen crcscimcnto mais ripido logo deve 
ser refreado pcla cscasscz de algum outro rccurso limitante (p. 
ex., dgua, fosfato, cncrgia radiante). 

Isso nos leva dc volta a pontos tratados no infeio do ca¬ 
pftulo: que a ess£ncia do mutualismo 6 mais sutil do que o 
“bencficio mtituo”. Certamcntc, cm vest de considcrar cada 
parcciro como um beneffeio para o outro, sem qualificaglo, 6 
mclhor pensar que cada parcciro cxplora o outro, com benefi- 
cios a serem obtidos e tambdm custos a serem pages. E rcco- 
nhccer tambdm que o cquilfbrio de bcneficios c custos pode 


ser altcrado - com mudangas das condigocs, mudangas dos 
nfveis de recursos, abundincia dc um dos parcciros e a presen- 
ga ou abundancia de outras esp^cics. Portanto, mesmo os mo¬ 
del os mais simples Mo deveriam ter termos significando uma 
“contribuigio positiva”, mas termos que pudessem ser positi¬ 
ves ou negatives de acordo com o estado dc alguma outra 
parte da comunidade-modclo; de mo do algum comparados 
aos modelos dcscritos, e uteis, dos capftulos antcriores. 

Em ccrto sentido, portanto, rc- 
correr a modelos prova ser de grande 
ajuda ncste ponto. Os modelos de pre¬ 
dador-presa c pares dc compctidorcs 
isolados captam a css£ncia das intcra- 
gdcs dc predador-presa c competitivas. 

O fato de que os modelos de pares iso¬ 
lados dc “mutuaiistas” Mo podem pro- 
cedcr assim reenfatiza que o mutualismo 6, cm termos dc di- 
nlmica de populagdes, essenciabnmte uma interagao que dc- 
veria ser vista apenas dentro dc um contcxto mais amplo de 
umacomunidade maior. Ncste capltulo, vimos isso, por exem- 
plo, em formigas e afideos na presenga e aus£ncia de predado- 
rcs de afideos, em tixons de Symbiodinium cocxistindo cm 
coral e no mutualismo leguminosa-i^izcf^fwm, que traz sua 
grande vantagem para a leguminosa, quando ela se cncontra 
cm eompetigao com algumas outras plantas (p. ex., uma gra- 
minea) por nitrogSnio limitado no solo. 

Esse ponto foi capturado em um 

modelo matcmatico, cm q ue um mutua- y T t:: c: ' /e . u Tl tl 

^ abelha e duas 

lismo envolvendo duas espeaes - abc- plantas 
lha e planta (Figura 13.22a) - foi inscri- 

do em uma comunidadc que tambem continha uma outra espe- 
cic de planta e uma esp&ic dc ave predadora de abclhas (Figura 
13.22b) (Ringcl et aL t 1996). As abellias podem rctirar nectar e 
pdlcn das plantas, mas nao conscgucm polinizd-las (predador- 
presa) ou podem polinM-ks com sueesso (mutualista). O mode¬ 
lo do par mutualista simples (Figura 13.22a) foi, como dcscrito, 
intrinsecamcnte instdvcl. O par pode persistir somentc se a fbrga 
da eompetigao intra-espcdfica exccdcr h. do mutualismo: quanto 
mais mutualista a intcragSo, mais instdvel ela e. Tomando um 
valor da free, tais resultados parccem sugcrir que os mutualismos 
scrao raros (embora tenhamos visto que nao), uma vez que as 
condigocs para sua exist^ncia s&o restritas. 

Um quadro completamente diferente se manifesta, cn- 
tretanto, quando o par cstd inserido na assembidia maior (Figu- 
ra 13.22b). Usando uma variedade de medidas, uma das quais 
6 ilustrada e cxplicada na Figura 13.22c, tornou-sc aparente 
que os mutualismos tcndcram a aumentar as chances da per¬ 
sistence da asscmbltfia. Claramcntc, Mo M um paradoxo nc- 
ccssirio entre a ocorr£ncia ampla de intcragocs mutuaiistas na 
natureza e sens efcitos no modelo dc assemblies de esp^cies. 
Contudo, fica evidente tambtfm que os modelos de assem¬ 
ble slo inevitavclmentc simples (p. ex., apenas cinco espe- 
cies), mas os efeitos de intcragocs mutuaiistas na natureza po¬ 
dem ser facilmentc julgados de mancira incorrcta, se elcs fo¬ 
ram demasiado simples (isto c?, o par mutualista isolado). 
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FIGURA 13.22 {a) Modelo de rnutualismo envotvendo duas espGcies, abelha e planta. Ambas as esp&cies sao tambSm sujeitas a competigao intra* 
especifica, As setas cheias indicam uma interagao positiva, seja uma interagao recurso -> consumidor{extremrdade pontiaguda) ou uma interagao de 
polinizagao (axtremidade circular); as setas vazias indicam interagoes negativas, seja uma competigao consumiidor —> recurso ou uma competigao 
intra-especffica. (b) Abelha e planta inseridas em uma comunidade com outra planta e uma ave predadora das abelhas. As plantas sofrem oompeti- 
gao iintra-espedfica, mas nao competem uma com a outra. As aves sofrem competigao intra-especffica, mas as abelhas, nao. As abelhas retiram 
pdlen e nectar de ambas as espScies vegetais e nao conseguem poliniza-las (predador-presa) ou polinizam-nas com sucesso (rnutualismo), Na 
figure, a interagao com a planta 1 e do tipo predador-presa, e com a planta 2 e do tipo mutualista, mas foram examinados casos em que nenhuma, 
uma ou ambas eram mutualrstas. (c) Comparagao de persistence nas assemblers possiveis em (b), A persistencia de uma assembler e a manuten- 
gao de todas as especies em densidades populacionais positives. As barras indicam o numero que persistiu, quando as dinamicas de cada assem¬ 
bler foram simuladas 10,000 vezes, sen do as forgas de cada interagao dadas por valores gerados ao acaso dentro de limites definidos. Em um 
'"rnutualismo forte' 1 , a forga de interagao pode ser atd duas vezes aquela em um "rnutualismo 11 . Os mutualismos aumentaram muito as chances de 
persistencia; teste fde persistence versus ausencia de rnutualismo; um rnutualismo (f= 4,52, P< 0,001), um mutual ism o forte {t- 2,21, P<0,05), dois 
mutualismos (? = 30,46, P< 0,001), dois mutualismos fortes (f = 14,78, P< 0,001) (segundo Ringel et ai ., 1996). 


13.12 Evolu^ao de estruturas subcelulares 
a partir de simbiose 


Vimos, neste capitulo., que cxiste uma notdvcl variedade nos 
tipos de associates que podem ser considcradas simbidticas - 
muitas das quais sc rcvelam claramcnte mutualistas. Elas sc 
estendem de padrdes de comportamcnto que iigam dois orga- 
nismos muito diferentes - que passam partes de suas vidas 
sepa.ra.dos entre si - por comunidadcs microbianas do intesti- 
tio de vertebrados (estritamente external dos tceidos corpo¬ 
rals) atd as cctomicorrkas intercclulares e liqucns, os dinofia- 
gel ados in tracelu lares de corals e os micetdcitos bactcrianos 
de insetos. Finalizamos cstc capitulo pelo exarnc de como uma 
intcrag&o ecoldgica - rnutualismo - pode fazer parte da css Ali¬ 
cia de padrocs bioldgicos que operam cm cscaias temporals 
evolutivas mais longas. 


Atualmente, d bast ante aceito 
que a origem dos vdrios tipos de euca- 
riotos a partir de ancestrais mais pri- 
mitivos progrediu, ao menos cm par- 
tc 3 atravds da fusiio entrcmcada de parociros cm uma simbiose. 
Ess a iddia foi defendida cspccialmentc por Margulis (1975^ 


teoria da 

endossimbiose 

sucessiva 


1996) na “teoria da endossimbiose sucessiva" (Figura 13.23a). 
O objetivo 6 compreender as rclaqdes entre os tr£s “dominios" 
do organismo vivo: as arqueobaetdrias (muitas das quais s;io 
agora “cxtrcmdfilas"* vivendo cm temperaturas altas,, pHs bai- 
xoSj etc.) s as Vcrdadeiras" baetddas (Eubactdrias) e os eucarlo¬ 
tos (Katz 3 1998). Foi sugcrido que o primeiro passo (que pro- 
vavelmcnrc ocorrcu hi cerca de 2 bilboes de anos) foi a fns&o 
de cdlulas arqucobactcrianas e bactcrianas (espiroquetas) cm 
uma simbiose anaerdbica. As primeiras contribufram com sen 
nuclcocitopksmaj e as ultimas., com sua mobilidadc natatd- 
ria, explicando, assim, a natnreza quimdrica - a mistura de 
caracrerfsticas arqucobactcrianas c bacrerianas - das protei- 
nas e do material gcndtico dos eucariotos mais primitives. 
Posteriormcntc, algumas dess as quimeras incorporaram bac- 
tdrias aerdbicas precursor as das mitocdndrias 3 atd tornarem- 
sc eucariotos acrdbicos, a partir dos quais todos os outros 
eucariotos evoluiram. Aiguns destes liltimos adquiriram ci- 
anobaetdrias fototrd fleas precursoras dos cloroplastos 3 pro- 
porcionando o tronco a partir do qual as aigas e as plantas 
superiorcs evoluiram. 

De fato 3 a tcoria da endossimbiose sucessiva d mcramcn- 
te uma das virias tentativas de unir os trds domfnios c recriar 
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(a) 


(b) 



Anqueobact^na Espiroqueta 
com m&mbrarta 
de nuclebide 



Enidossimbioca: Eucarioto com 
mobile ado flagelo 

eucandtico 




respira(jSo mitocfiodrias 


Bactdrias Eucariotos Arqueobact£rias 



FIGURA 13,23 (a) Os primeFros dors passos na teoria da andossimbiose sucessiva, para a origem da ceiula eucariotica. Fa = flagelo do eucarioto; Mt 
- mitocondria; N = nudeo. (b) Modelo para a origem de eucariotos, indicando a simbiosa entre linhagens arqueobacterianas e bacterianas, e a 
passive] origem simultainea de nucleos, da microtubullos e de mitocdndrias em eucariotos, As linhas mais grossas representam os limitas das 
linhagens; as linhas mars finas sao genealogras de genes; as setas tracejadas indicam possivers transferences iaterais de genes individuals (segum 
do Katz, 1996), 


as origcns dos eucariotos (Katz, 1998). A hipdtcsc, por exem- 
plo, de que os eucariotos mais primitives perderam as mito- 
cbndrias, em vez de nutica tcrem possuldo tais organelas, le- 
vanta uma qucstEio sobre toda a natureza scqiicncial das ori- 
gens dos eucariotos. fi possfvcl tambem que a “transfer£ncia 
lateral” de genes individuals (de uma linbagcm evolutiva para 
outra) tenha sido mais difundida no tempo evolutive do que 
sc imaginava, de modo que a irvorc da vida d de fato muito 
mais do que o cmaranhado de uma teia (Figura 13.23b). Nao 
hi dilvida, i medida que novas evid£ncias sc acumulam, de 
que css as teorias compctidoras evoluMo por meio de avan$os 
e transfer^ cia lateral de id&as. O que das compartilham, cn- 
tretanto, 6 a iddia de que as simbioscs mutualistas, aldm da sua 
Importancia ecolbgica, sc situam na css£ncia de alguns dos 
passos mais fundamentals da evolug&o. 

Resumo 

Iniciamos fazendo a disting&o entre mutualismo, simbiosc e 
comensalismo, enfatizando que mutualismo e melhor visto 
co mo expioragao reciprocal n&o uma parceria agraddvcl. 

Os mutuafismos s^o examinados cm uma progress^o: a 
partir daqueles em que a associate 6 comportamental, pas- 
sando por simbioscs fntimas cm que um parceiro fica entre as 
edlulas do outro e penetra nclas, atd aqueles cujas organelas 
estabclcccm t^o fntimas simbioscs dentro das cdulas dos sens 
hospedeiros que nilo podem ser considcrados organismos dis- 
tintos. 

O peixe “limpadoK afimcnta-sc de ectoparasitos, baetd- 
rias c tccido necrdtico da supcrficic corporal do peixe “clien- 
te". Os limpadorcs obtdm uma fonte de alimento, c os clien- 
tes s^o protegidos de infccgSo. Muitas cspdcies de formigas 
protegem as plantas de predadorcs c compctidorcs. Enquanto 


is so, das prdprias sc aJimcntam de partes cspccializadas das 
plantas, embora sc jam necessities experimentos minuciosos 
para demonstrar que as plantas sc bcneflciam. 

Muitas espdcics, induindo o homcm, cultivam plantas 
ou criam animais para sua alimcntaqlo. As formigas criam 
muitas espdeies de aOdeos cm troca de secregocs ricas em agu- 
car, embora experimentos demonstrem que podc liavcr custos 
c benefifeios para os affdeos. Muitas formigas c besouros culti¬ 
vam fungos que Ihcs proporcionam acesso a material vegetal 
indigerfvel, e em alguns cases 6 estabclccido um mutualismo 
de trds vias, com actinomicetos que protegem os fungos de 
patdgcnos. 

Divers as cspdcics vegetais utilizam animais para disper- 
sar suas sementes c gr£os de pdlen. Enfatizamos a importancia 
dos insetos polinizadorcs c as press6cs cocvolutivas que gcrarn 
um espcctro desde generalistas ate uitra-cspccialistas. Discuti- 
mos tambem polinizaqScs cm locais de cria^&o, de ftgueiras e 
yuccas, por vespas (para figucira) c mariposas (para yucca), 
que criam suas larvas nos frutos da planta polinizada. 

Muitos animais sustentam uma microbiota mutualista 
dentro de scus intestines, espccialmente importante na diges¬ 
ted de cclulosc. Dcscrevcmos a gama de sftios ativos e a cornu- 
nidade compiexa de mutuaiistas, dentro dos intestinos de uma 
diversidade de vertebrados e de cupins, enfocando especial- 
mente os ruminantes c destacando a importancia em muitos 
casos de ncfecaglo. Dcscrevcmos, tambem, simbioscs de micc- 
tdcitos de insetos, em especial aquclas entre aOdeos c cspdcics 
de Buchnera* por meio das quais microrganismos, na maioria 
baetdrias, que vivem cm cdlulas cspccializadas trazem benefif¬ 
eios nutricionais aos sens liospcdciros insetos. 

Muitos dos invertebrados aqudticos cstabclecem associa- 
qdcs mutuaiistas com aigas fotossintdticas, as mais importan- 
tes das quais talvez sc jam os corals construtorcs de recifes. 
Dcstacamos o “dcscoramcnto de corais” - o branqueamento 
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dc oorais conio rcsultado da pcrda dos endossimbiontcs - c 
sua possfvel rcla^ilo com o aqtieciinento global, assim como 
cnfatizamos a natureza multiespcdfka desses e de muitos ou- 
tros mumalismos. 

Uma ampla variedadc de associates simbidticas 6 for- 
mada entre plantas supcriorcs c fongos. Conccntramos a aten- 
to nas micorrizas - mutualismos intimos entre fongos e tcci- 
dos de raizes - cncontradas cm rnuitas plantas. Dcserevemos 
as cctomicorrizas 3 as micorrizas arbuscularcs e as micorrizas 
eriedidesj observando a gama de beneffeios que cl as podem 
trazer. 

A biologia de liquens foi dcscrita, discutindo as associa¬ 
tes fntimas entre fongos micobiontcs c fitobiontes, na maio- 
ria, algas. 5 So enfatizados os paralelos com plantas supcriorcs. 
Os mutualismos entre plantas c baeforias {Isadoras de nitro- 


g£nio sSo dc cnormc importSneia. Abordamos a gama dcssas 
baeforias* mas dcstacamos os mutualismos de rizdbios c legu- 
minosas 3 dcscrevcndo os pass os envoi vidos no cstabclecimcn- 
to da ligato, os custos e beneflfeios dc ambas as partes e o 
papel do mutualismo na determinate da conseqiiSncia da 
oompetito entre ieguminosas e outras plantas. Isso 1cvou a 
uma discuss So sobre a parte descmpeniiada por plantas {Isa¬ 
doras de nitrogenio cm succssocs ecoldgicas. 

Examinamos brcvcmcntc alguns model os matemStieos 
dc mutualismos 3 que reenfatizam a importincia de cncarar as 
duas cspdcics cm foco cm um contcxto mais amplo. 

Por fim, discutimos a possibilidade dc que a origem dos 
vSrios tipos dc eucariotos, a partir de ancestrais mais primiti- 
vosj tenha progredido ao men os cm parte por meio dc uma 
fosSo entremada de parcciros cm simbioses mutuaJistas. 


Capftulo 14 

Abundancia 


14.1 Introdu^ao 

Por quc algumas espckics sSo raras e outras comuns? Por que 
uma espsfoic ocorre com densidadcs populacionais baixas cm 
alguns locals c com densidadcs altas cm outros? Quc fatorcs 
cans am flutua^ocs na abund&ncia dc uma esp^ac? Essas slo 
qucstdes fundamentals. Para ofcreccr rcspostas complctas, mcs- 
mo para uma linica csptfoie cm um tinico local, prccisamos 
conhcccr, idcalmcnte, as condi^cs fifsicas c qufmicas, o nfvcl 
de recurs os disponfveis, o ciclo dc vida do or gan ism o e a in- 
flu^ncia dc competidores, dc predadorcs, dc parasitos, etc. Aldm 
disso, neccssitamos entender como todos esses aspectos influen- 
ciam a abundincia por mcio dos sens efeitos sobre as taxas dc 
natalidade, dc mortaiidadc e dc movimento. Em capitulos ante- 
riorcs, examinamos cada um desses tdpicos separadamente. Nes¬ 
te capftulo, faremos uma andlisc conjunta, para tentar dcscobrir 
quc fatorcs siao rcalmcntc importantes cm exemplos conctctos. 

Em geral, a matcria-prima para o 
contagem n&o 4 j j l j* - ^ i ■ 

suf i c iente cstudo dc abundancia C alguma csttma- 

tiva do tamanho populacional. Em sua 

forma mais simples, da oonsistc apenas cm uma contagem, mas 

pode ocultar tfos informat cs vitais. Como cxcmplo, imagine 

tres popula^ocs human as contcndo o mesmo niimcro dc indivf- 

duos. Uma dcssas populates cstd cm uma drea residcncial para 

pcssoas idosas, a segunda £ uma populate dc crian^as pequenas 

e a tcrceira 6 uma populate com mistura dc idadcs c dc sexos. 

Nenhuma tentativa dc corrcla^do com fatorcs extemos ds popu- 

la^ocs revdaria quc a primeira cstava condcnada a cxtin^lo (a 

menos quc fosse mantida por imigra^o), quc a segunda crcsccria 

rapidamentc, mas s 6 apds um ccrto tempo, c quc a tcrceira con- 

tinuaria a crcsocr de modo constants Os estudos mais detatha- 

dos, portanto, envolvem o rcconhccimento dc indivfduos de dl- 

ferentes idadcs, sexos, tamanhos e dominincias, aldm da distin- 

^'ao dc variantes gcndticas. 

Com frcqtkncia, temos dc tratar 
com estimativas dc abundancia dcficicn- 

deficientos t-es. P f ^ inc ^ ro os dados podem 

scr ilusdrios, a menos quc a amostragem 


seja apropriada no tempo c no cspaipo, c a adequate de atnbos 
cm gcral cxigc um grande investimento dc tempo e dc dinheiro. 
O tempo dc vida dos pcsquisadorcs, a pressa cm produxir um 
trabalho publicdvel e o pequeno finandamento da maioria dos 
programas dc pesquisa dcscstimulam os espcdalistas a inidar cs- 
tudos por perfodos longos dc tempo. Aldm disso, k medida quc 
crcscc o conhccimento sobre populates, tambem crcscc c sc 
modifica o niimcro dc atributos dc interest cm todo o cstudo, 
os dados correm o risco dc sc tomar obsolctos tao logo o trabalho 
inida. Em gcral - cm especial tecnicamcnte - £ uma tarefa formi- 
divcl acompanhar os indivfduos dc uma populate* durante suas 
vidas. Muitas vexes, um estigio crucial do ciclo dc vida fica fora 
da vis&o do pesquisador - os filhotcs dc coclho dentro dc suas 
tocas ou as sementes no solo, por cxcmplo. £ possfvcl marcar as 
aves com ands numcrados, acompanhar o dcslocamcnto dc car¬ 
nivores com transmissores dc ridio ou as sementes com i so top os 
radioativos, mas as espdcics c o niimcro dc indivfduos quc podem 
scr cstudados dcssa mancira slio bastantc limitados. 

Uma grande parte da teoria de 

populates depende dc relativamcmc est^dadas podem 
poucas cxce £0 cs, cuj as dificuldades lo- n ao se r ti pi cas 

gfsticas foram superadas (Taylor, 

1987). Dc fato, a maioria dos estudos dc abundancia, rcal¬ 
mcntc de longo praxo ou gcograficamcnte extensos, tern sido 
feita com organismos dc importincia ccondmica, como ani¬ 
mals apreciados por suas peles, aves dc ca^a, pragmas ou ani¬ 
mals cuj as penas c pclagens despertam o intercsse de natura- 
listas amadores. Portanto, sempre quc surgem gcncraliza^dcs, 
£ ncccssdrio tratd-las com cautcla. 


14.1.1 Correlagao, causalidade e experimentagao 

Os dados dc abundancia podem scr utiliiados para cstabclcccr 
corrcla^oc-s com fatorcs extemos (p. -ex., climaticos) on corrcla- 
^.dcs entre caractcrfsticas dos pfoprios dados dc abundancia (p. 
ex., correlate entre os dados dc primavera e os dc outono). As 
correlates podem scr usadas para faxcr pre^asocs. Por cxcmplo. 
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a densidade e 
uma abstragiio 


as intensidadcs aim da doenga “podridao tardia”, na folhagcm 
superior das lavouras dc batata, ocorrem cm geral 15 a 22 dins 
apds um perfodo cm que a temperatura minima Mo 6 inferior a 
10°C c a umidade rclariva 6 superior a 75%, por dois dias conse- 
cutivos. Essa correlagSo podc alertar o agricultor para a neccssida- 
de dc empregar uma fumigagao protetora. 

As corrclagdcs podem scr usadas tambdm para sugcrir rcla- 
goes causais, embora nSo as provem. Por exemplo, podc scr de¬ 
mo tistrada uma corrclagao entre o tamanho de uma populate c 
sua taxa de crcscimcnto. A corrdagao podc insinuar que o tama¬ 
nho da populagSo 6 que causa uma mudanga na taxa dc crcsci- 
mento, mas, cm ultima andise, a “causa” requer um mccanismo. 
Podc aconteccr que, quando a populag&o 6 elevada, muitos indi- 
vfduos morram por inanig&o ou Mo consigam se reprodudr ou 
sc torncm agressivos c expulscm os membros mais fracas. 

Conforms jd dcstacamos, muitos 
dos cstudos que discurimos ncstc c cm 
outros capftulos cst£o relacionados com 
a dctccg&o dc processes “dependentes da densidade”, como se a 
densidade por si sd fosse a causa das mudangas nas taxas de nata- 
iidadc e mo rtalidade em uma populagSo. Pordm, isso raramente 
(ou nunca) acontecerd: os organismos Mo detcctam e respon¬ 
dent 1 densidade de suas populagdes. Eles respondem cm gcral a 
escassez dc rccursos causada pelos viiinhos ou por agrcss&o. Nio 
somos capazes de identificar quais individuos s5o responsdveis 
pclo dano causado a outros, mas predsamos lembrar-nos conti- 
nuamente dc que a “densidade” d muitas vezes uma abstragao 
que esoonde o mundo tal como os organismos reais o vivcnciam. 

A observagao dircta do que cstd aconteccndo aos indivi¬ 
duos podc sugcrir ainda mais fortemente o que causa uma mu¬ 
danga na abundincia global. A incorporate dc observagdes 
dos indivfduos aos modclos matemdticos de populagdes c a 
dcscobcrta dc que a populagiio-modelo se comporta como a 
populagao real podem tambdm proporcionar uma sustentagio 
eonsistentc para uma determinada hipdtese. Contudo, o teste 
decisive surge quando hi possibilidade dc rcali^ar experimen- 
tos dc campo ou manipulagSo. Se suspeitarmos que predado- 
res ou compctidores determinant o tamanho dc uma popula¬ 
gao, podemos indagar o que acontccc sc os removermos. Sc 
suspeitarmos que um recurso limita o tamanho dc uma popu- 
lag&o, podemos adiciona-lo ao ambiente. Aldm dc indicar a 
adcquaglo dc nossas hipdtcses, os rcsultados dc tais experimen- 
tos podem mostrar que temos o podcr de determinar o tamanho 
de uma populag&o: ao reduxir a densidade de uma praga ou dc 
uma pianta indcscjavel ou ao aumentar a densidade dc uma espd- 
cie amcagada. A ecologia se torna uma cicncia da previslo quan¬ 
do podc prognosticar c torna-se uma ci£ncia dc manejo quando 
podc determinar o future. 


14.2 Flutuagao ou estabilidade? 


os andorinhoes do 
Gilbert White 


Talvez as obscrvagocs diretas de abun- 
d£ncia que cobrcm o maior perfodo 
dc tempo sejant aquclas dos andori- 


nhocs {Micropus apus) na aldcia de Scl borne, no sul da Ingla- 
terra (Lawton c May, 1984). Em um dos primeiros trabalhos 
sobre ecologia, Gilbert White, que vivia na aldcia, esereveu 
sobre os andorinhdes, em 1778: 

Eu confirmo a opiniHo de que to dos os anos, invariavel- 
mente, temos o mesmo niimero dc pares; pclo mcnos, o 
rcsultado da minha pesquisa tern side igual durante muito 
tempo. O niimero que eu cncontro constantemcntc s^o 
oito pares, sendo que cerea da metade reside na igreja e o 
rcstantc cm tclhados de cabanas situadas mais abaixo. 
Pois bem, se esses pares - dcscontando os acidcntes — 
reproduxem a cada ano mais oito pares, o que acontccc 
anualmente com este aumento? 

Lawton c May visitaram a afdcia cm 1983 e cncontra- 
ram mudangas importantes nesses 200 anos, desde que White 
a dcscrevcu. £ improvdvcl que os andorinhdes tenham nidifi- 
cado na torre da igreja nos riltimos 50 anos, c as cabanas com 
tetos dc palha dcsapareccram ou os tetos foram cobcrtos com 
metal. Apesar disso, foram cncontrados na aldcia 12 pates de 
andorinhocs sc reproduirindo rcgularmente. Em vista das 
muitas mudangas ocorridas nesses dois sdoulos, esse niimero 6 
notavelmcnte prdximo ao cncontrado por White. 

Outro cxemplo de uma populagSo que mostra uma mu- 
dan ga relativamentc pcquena no niimero dc aduitos de ano 
para ano 6 observado em um cstudo dc oito anos realizado na 
Poldnia oomAndrosace septentri&nalis, uma esp^cic vegetal anual 
dc dunas (Figura 14.1a). A cada ano, houve um grande fluxo 
dentro da populagSo: aparcccram entre 150 c mil novas pl^n- 
tulas por m 2 , mas a mortalidadc reduxiu a populagao entre 30 
c 70%. No entanto, a populagao pareceu mantcr-sc dentro de 
certos limites. Ao menos 50 plantas sobreviveram atd frutifi- 
car c prodtmr sementes para estagSo seguinte. 

O estudo a longo pra^o das gargas que nidiricam nas Ilhas 
Britanicas, registrado na Figura 10.23c, re vela uma imagem dc 
uma populagao de aves que permaneccu constante durante pe- 
rfodos longos. Pordm, nessc caso, por terem sido feitas estimati- 
vas repetidas, £ica evidente que houve cstagOcs com oondigbes 
climdticas adversas, quando a populagSo declinou abruptamente. 
Os camundongos, na Figura 14.1b, ao contrdrio, tiveram perfo- 
dos extensos dc abundancia relativamentc baixa, interrompidos 
por irrupgocs esporidicas c dramiticas. 

14.2.1 Determinagao e regulaqao da abundancia 

Ao examinar esses cstudos c muitos outros scmclhantes a 
clcs, alguns pesquisadores enfatizaram a aparente constin- 
da dc tamanhos populacionais, e outros rcssaltaram as Ou- 
tuagdes. Os defen so res da const&ncia argumentaram que € 
necessirio observar as forgas cstabilizadoras dentro das po¬ 
pulagoes, para cxplicar por que clas n^o aumentam ilimita- 
damente ou dedinam at<i a extin gSo. Os dc fen so res das flu- 
tuagocs dcstacaram os fat ores externos, como os climiti- 
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FIGURA 14.1 (a) Dinamica de uma popular 
gao de Androsace septentrionalis durante um 
estudo de oito a nos (segundo Symonides, 
1979;: em Silvertown, 1982, encontra-se uma 
analise mats detalhada desses dados), (b) lr- 
rupgdes irregu lares na abundancra docamurv 
dongo do mestizo [Mus domesticus ) em um 
habitat agncola de Victoria, Australia, onde 
essa espdeie se torna uma praga, quandb ir- 
rompe. O "fndioe de abundancia" d o numem 
de capturas por 100 armadilhas. No outono 
de 1984, o indice foi superior a 300 (segundo 
Singleton et a/., 2001). 


cos 3 por cxcmplo* para cxplicar as mudangas. As divergen¬ 
cies entre os dors campos dominaram boa parte da ccologia 
no sdculo XX. Ao examiner alguns desses argumentos 3 serd 
fdcil aprcciar os dctallies do conscnso moderno (ver tam- 
bdm Turchin* 2003). 

Em primeiro iugar, no entanto, 6 
importante entender ekraraente a dife- 
renga entre questoes sobtic as nianeiras 
pelas quais a abundlncia 6 determinada 
e como cla 6 regulada. Regulag&o 6 a ten- 
d£ncia de unia populagdo em diminuir de tamanlio* quando cla 
esti adma de um determinado nivcl 3 e dc aumentar, quando se 
cncontra abaixo dcsse nivel. Em outras palavras, a rcgulagao dc 
uma populagdo pode ocorrcr, por definigao, somente como rc- 


sultado de um ou mais processes dependences da densidadc que 
atuam sobre as taxas dc natal id adc c/ou mortal id adc c/ou 
movimemo. Difcrcntcs proocssos potenciaJmcntc dcpcndcntcs da 
densidadc foram discutidos cm capituios anteriorcs sobre com- 
petigao, movimento, predagdo c parasitismo. Portanto* devemos 
observar a regulagSo para entender como uma populagdo tendc a 
pcrmanecer dentro dc iimites superiorcs c infcriorcs definidos. 

Por outro lado, a abunddneia exata de indivfduos scri 
determ in ad a pel os efeitos combinados dc todos os proces¬ 
ses que afetam uma populagdo, sejam cies dcpcndcntcs ou 
in depen dentes da densidadc. Is so 6 mostrado diagramati- 
camentc c dc maneira muito simplificada na Figura 14.2. 
Neste casoj a taxa de natalidadc 6 dependence da densida- 
de } e a taxa dc mortalidadc 6 independence da dcnsidadc* 


distingao entre a 
determinagSo e a 
regulagao da 
abundancia 
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FIGURA 14,2 (a) Regulagao potencial com; 
(i) natal id ad e independents da densidade e 
mortairdade depend ante da densidade; (ii) 
natalidade dependents da densidade e moir- 
talidade independents da densidade; e (iii) 
natal idade e mortalidade depen dentes da 
densidade, O tamanho da populate aumen- 
ta quando a taxa de natal idade supera a taxa 
de mortairdade, e decresce quando a taxa 
de mortairdade supera a taxa de natalidade. 
Portanto, AT e um tamanho popufacional em 
equilfbrio esMvel. O valor real do tamanho 
popuiacional em equilfbrio e entendido como 
dependents da magnitude da taxa indepen* 
dents da densidade e da magnitude e mcli- 
nagao de qualquer processo dependente da 
densidade, fb) Regula^ao da populagaocom 
natalidade dependents da densidade, b , e 
mortal idade independents da densidade, d. 
As taxas de mortal idade sao determ inadas 
por condigbes fisicas, que diferem em tres 
locais {taxas de mortairdade d v d 2 e d a ), Em 
cortsequencia, o tamanho popuiacional em 
equilfbrio varia {N* t N 2 *, N 3 *). 


mas dcpende de condig6cs fisicas quc diferem cm tr£s lo¬ 
cals. Existcm tres populates cm equilfbrio (N l? N 2 , N 3 ), 
que correspondent a tr£s taxas de mortalidade, que, por 
sna vc e, correspondcm bs cotidiq5es ffsicas nos tr£s ambicn- 
tes. As variances na mortalidade independente da densida¬ 
de (como na Figura 14.2) foram as principals responsdveis, 
por exempio, pel as difercnqas na abund&ncia da gramfnea 
anual Vulpia fascieulata , cm partes diferentes de um am- 
biente de dnnas cm North Wales, Reino Unido. A repro- 
dng^o foi de pendente da densidade c regtiiadora, mas va- 
riou ponco de local para local. As condi^oes fisicas apre- 
sentaram fortes efeitos dependentes da densidade sobre a 
mortalidade (Watkinson c Harper, 1978). Portanto, deve- 
mos observar a determinate da abundincia* para enten- 
der como uma ccrta popnlagao cxibe nma ccrta abundln- 
cia e nao outra em um determ in ado tempo. 


14.2.2 Teorias de abundancia 


A, J. Nicholson 


O ponto de vista da “cstabilidadc” tern 
suas origens cm A. J. Nicholson, um 
pesquisador austral iano dcdicado b ecologia animal, tcdrica e 
laboratorial (p. ex., Nicholson, 1954). 

Scgundo elc, as intcraq6cs bidticas dependentes da den¬ 
sidade, desempenham o papcl principal na determinate do 
tamanho popuiacional, sustentando populates cm um esta- 
do de equilfbrio cm scus ambientes. Naturalmcntc, Nichol¬ 
son rcconlicceu que “fatorcs livres da infkfoncia da densidade 
podem prodmir efeitos profundos sobre ela” (ver Figura 14.2), 
mas clc considcrou que a depcnd^ncia da densidade “6 mera- 
mentc afrouxada de tempo em tempo e depois retomada, per- 
manccendo a influencia quc ajusta densidades populacionais 
cm relagao ao favorccimento ambicntaT. 


Andrewartha e 
Birch 


O outro ponto de vista teve 
como precursors os ccdlogos austra- 
lianos Andrcwartha e Birch (1954), 

cuja pesquisa cstava relacionada principalmcnte ao control e 
de insetos-praga na natureza. Portanto, 6 provdvel que suas 
opinidcs tenham sido condicionadas pcla necessidadc de pre- 
ver a abundancia c, cspecialmentc, o ritmo c a intensidade de 
surtos de pragas. Eles acreditavam que o fator limitante mais 
importantc para o mimero de organismos em populates na- 
turais era a falta de tempo, quando a taxa de aumento da po¬ 
pulate era positiva. Em outras palavras, as populates po¬ 
dem passar por uma scqu£ncia repetida de rctrocessos e recu¬ 
perates - urma vis&o que certamcnte pode ser aplicada a muitos 
insetos-praga que slio sensfveis a condiq6es ambientais desfavori- 
veis, mas sao capazcs de rccuperar-sc rapidamentc. Eles rejeita- 
ram tarn be m qualquer subdivis&o do ambiente cm “fatorcs” de¬ 
pendentes e independentes da densidade, como fora proposto 
por Nicholson. Em vez disso, eles preferiram ver as populates 
situadas no centre de uma teia ccoldgica, cuja css£neia cram os 
efeitos de interates de fatorcs e processes diversos sobre cl as. 

Analisando rctrospectivam.cn- 
tc, parecc claro quc a primeira cor- 
rente de opiniao cstava preocupada 
com o que rcgula o tamanho popu¬ 
iacional, e a segunda, com o quc 
determina o tamanho popuiacional 
- ambas constitucm intercsscs per- 

feitamente vilidos. £ possfvel quc a divergencia tenha sur- 
gido devido a alguma scnsaqlo, na primeira corrcntc de 
opiniilo, de quc tudo que rcgula tambim determina; e 
alguma sensat°* na- segunda corrcntc, de quc a determina¬ 
te da abundincia, para finalidadcs prdticas, 6 o que real- 
men tc import a. Scja como for, 6 indiscutfvcl quc nenhuma 
populate pode ficar absolutamentc livre de rcgula to — a 
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iongo prazo 3 nfio sc conhecc crcscimcnto populacional de- 
scnfrcadoj c os dcclioios dcscnfrcados que lc vam ^ cxtingio 
sSo raros. Al^m disso, scria cquivocada toda. a proposta se- 
gtrndo a qua! os processes dependents da dcnsidadc slo 
raros ou geralmcnte apcnas dc mcnor import^ncia. Urn 
niimcro muito grande dc estudos tem sido rcalizado com 
vdrios tipos dc animals, cm especial insetos. A dependencia 
da dcnsidadc ncm sempre tem sido dctcctada, mas 6 cornu- 
mente observada quando os esmdos s&o continuados por 
muitas gerag6es. Hla foi dctectada., por cxemplo } em 80% 
ou mais dos estudos com insetos rcalizados por mais dc 10 
anos (Hasscl et al. t 1989; Wolwod c Hanski* 1992). 

Por outro lado, no tipo de cstudo cnfocado por An- 
drewartha e Birch, as condigocs climiticas for am tipicamente 
os principals determinantes da abund&ncia, e outro s fatores 
tiveram importlncia rclativamcntc menor. Por cxcmplo, cm 
um famoso cstudo dc uma praga 3 o tripsc-da-macicira {Thrips 
inmginis)^ as condiqocs climiticas fbram responsdveis por 78% 
da variag^o no niimcro desses insetos (Davidson e Andrcwar- 
tha, 1948). Para prever a abund^ncia do tripse, as informa¬ 
tes sobre o clima sSo dc extrema importincia. Portanto, fica 
claro que o clima reguiador do tamanlio de uma populaglo 
n^o ncccssariamente tambem determina o seu tamanlio na 
maior parte do tempo. Seria tambem cquivocado atribuir k 
regulag^o ou i depend£ncia da dcnsidadc algum tipo dc pri- 
mazia. Elas podem estar ocorrendo dc modo pouco frcqiiente 
ou intcrmitentc. E mesmo quando ocorre regulate cla pode 
estar levando' a abund&ncia para um nfvcl que, por sua vez, 
estd mudando cm resposta k altcragSo dos nfveis dc rccursos. 
£ provdvel que nenhuma populate natural csteja sempre ver- 
dadciramcntc cm cquilfbrio. Em vez disso, 6 raioivel esperar 
na natures algumas populates que cstejam quase sempre sc 
recuperando do liltimo desastre (Figura 14.3a) 3 outras que cs- 
tao em geral limitadas por um rccurso abundantc (Figura 
14.3b), ou por um rccurso escasso (Figura 14.3c);, al£m de 
outras que cstiao cm geral cm dcclinio, apds cpisddios repenti- 
nos de eolonkagSo (Figura 14.3d). 

Existc uma forte tend^ncia por insetos quanto ao con- 
junto dc dados disponfveis para a andlisc da rcgulaq^o e da 
determinant* do tamanho populacional, c entre estes lid 
uma preponderincia dc estudos sobre espdcics-pragas. A 
informagio limitada de outros grupos sugcrc que os verte- 
brados terdcoias podem ter populates significativamente 
men os varidveis do que as dc artrbpodcs, e que as popula¬ 
tes dc aves sdo mais constantcs do que as dc mamiferos. 
Os mamfferos terdcoias de grande portc parcccm scr regu- 
lados mais frcqiicntemcntc pclo seu suprimento dc alimcn- 
to; para mamiferos pequenos, a linica grande causa dc re¬ 
gulate* parecc ser a cxclusdo (dcpendente da dcnsidadc) de 
juvenis da procriag^o (Sinclair 1989). Para aves 3 a cscassez 
dc alimento e a competito por territories c/ou sftios para 
nidificag^o parcccm scr mais importantes. Tais generalisa¬ 
tus, no entantOj podem ser muito mais um reflexo das 
pre£cr£ncias na sclcqdo de cspecies para cstudo e da descon- 
si derate de seus predado res c parasites. 


14.2.3 Abordagens para a investigagao de 
abundancia 

Siblye Fionc (2002) distinguiram tr£s 
abordagens ampias que t£m sido usa- 
das para tratar dc qucstScs sobtc dc- 
terminagao e regulate* da abunddn- 
cia. Elcs colocaram a taxa dc cresci- 
mento populacional como tema central, pois cla resume os 
efeitos combinados sobre a abundancia de natalidadc, dc mor- 
talidadc e dc movimento. A abordagem dem&grdfica (SegSo 
14.3) busca variates de parti to na taxa dc crcscimcnto po- 
pulacional como um todo 3 entre as fases dc sobrcviv£ncia, de 
natal idadc e de movimento que ocorrcm cm cstigios diferen- 
tes do cicio de vida. O objetivo 6 idcntificar as fases mais im¬ 
portantes. No entantOj como vcrcmos 3 isso motiva a pergun- 


abordagens 
demogr^fica, 
mecanfstica e de 
densidade 



FIGURA 14.3 Diagramas ideal rzados de din arnica de populates" (a) 
drnamica dominada por fases de crescimento populacional apos de- 
sastres; (b) din arnica dominada por limitagdes da capacidade de su¬ 
per! e do ambiente - a capacidade de suporte e alta; (c) igual a (b), 
mas a capacidade de suporte e baixa; (d) drnarnica, em um local ha- 
bit^vel, dominada pelo dedi'nio populacional apes episodios mais ou 
men os repentinos de colonizagao. 
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ta: “Mais important^ para qu£?” A abordagcm mecanhtica (Se- 
£10 14.4) busca reladonar varia^ocs na taxa de crcscimcnto 
diretamcnte com varia^ocs cm fatores cspecfftcos - alimcnto 3 
temperatura, etc. - que podem ter influencia sobreela. A abor¬ 
dagem por si s6 pode ab ranger desdc o cstabclccimcnto de 
correlates atd a real ha to de experimentos de campo. Por 
fim, a abordagcm da d&nsidade (Sc to 14.5) busca reladonar 
variates na taxa. de crcscimcnto a variances na densidade. Ela 
representa um instrumento convenicntc a scr usado no exame 
dc alguns dos muitos cstudos que t£m sido realkados. Entre- 
tantOj como o trabalho dc Siblj c Hone {2002) deixa claro 3 
muitos estudos slio hfbridos dc duas ou mesmo dc todas as 
trfis abordagens. A fait a de espaqo nos impede de examinar 
todas as diferentes variantes. 


14.3 A abordagem demografica 

14.3.1 Analise do fator-chave 


fatores-clhave on 
fases-chave? 


Por muitos anos* a abordagem demo¬ 
grafica foi representada por uma tu¬ 
nica dcnominada andlise do fator-cha¬ 
ve. Como veremos, encontram-se defid endas na focnica e t£m 
sido propostas modificaq&cs uteis. Todavia 3 como um modo 
de cxplicar prindpios gcrais importantes c por motivos histd- 
ricos, iniciarcmos com a andJise do fator-chave. Na verdade, a 
tdcnica cstd dcnominada inadequadamente* uma vcz que cla 
comc^i, ao mcnosj pda idcntifica^do dc ^£f-chavc {cm vez 
de fatores) na vida do organ ismo cm questiao. 

Para realizar uma anllise do fa- 
besouro-da-balata- L . £ . . . 

do-Co orado tor-chavc 3 sao necessaries dados orga- 

niiados sob a forma de uma sdric de 

tabclas de vida (ver Sc^lo 4.5) a partir de muitas diferentes 

eoortes da populate cm exame. Assim* desde o sen dcscnvol- 

vimento iniciaJ (Morris* 1959; Varley c Grad well, 196S) s a 

tabcla de vida tern sido utilkada mais comumentc para esp£- 

cics com gcraqdes discrete ou ondc as coortes podem scr pron- 

tamente disdnguidas. Em particular, essa 6 uma abordagcm 


bascada no uso de valorcs k {ver Seqoes 4.5.1 c 5.6). Um 
cxcmplo, para o bcsouro-da-batata-do-Colorado, Leptino- 
tarsa decemlineata * 6 mostrado na Tabela 14.1 (Harcourt, 
1971). Ness a espdeie* os “adultos de prim aver a” enter gem 
da hibernate mais ou menos na metade de junho* quando 
as plantas (caulcs e folhas) dc batata comc^am a despontar 
acima do solo. Em 3 ou 4 dias come^a a ovo posit o* que 
continua por cerca dc um m&s e alcanqa seu pico na pri- 
meira quinzena de julho. Os ovos s^o postos cm grupos 
sobre a superffeie inferior da folha* e as larvas rastejam para 
o topo da planta, ondc sc alimentam durante o seu dcsenvoi- 
vimento, passando por quarto instates. Quando cstio madu- 
ras, clas cacm no solo e formant pupas. Os “adultos dc verito” 
emergem no comedo dc agosto, afimcntant-sc c logo voltam a 
pcnctrar no solo no infeio de setembro, para hibernar c torna- 
rem-sc “adultos de primavera” na prdxima cstaq^o. 

O pro gram a dc amostragem forneccu estimativas da 
populate cm setc cstdgios: ovos, larvas iniciais, larvas tardias, 
pupas, adultos de vcrSo, adultos hibernantes c adultos dc pri- 
mavera. Uma outra catcgoria foi incluida, “femcas x 2”, para 
levar cm conta todas as razocs sexuais desiguais entre os adul¬ 
tos de verSio. Na Tabcla 14.1, cst^o listadas essas estimativas 
para uma linica csta^io. Ela tamb6m fornccc as principals cau- 
sas supostas da mortal idadc de cada estigio do ciclo de vida. 
Assim, o que 6 csscncialmente uma focnica demografica (tra- 
tando de fascs) adquirc o cardtcr de uma abordagem mccanfs- 
tica (pcla associate de cada fase ao “fator” proposto). 

Os valorcs mddios de detcr- 
minados para uma umca popula^ao for?as 
durante 10 estates, cstdo apresenta- fatores tfpicas 

dos na tcrceira coluna da Tabcla 14.2. 

Esses valorcs in dicam as formas rclativas dos diferentes fatores 
que contribucm para a taxa total de mortalidade dentro dc 
uma geraqdo. Assim, a emigrate dc adultos de verdo excrcc o 
maior cfeito proporcional (k 6 = 1,543) 3 e a morte por fomc de 
larvas mais maduras, a mortalidade dc adultos hibernantes 
induxida pel as gcadas, a “nSo-deposi^So" de ovos, os cfcitos da 
chuva sobre as larvas jovens c o canibalismo de ovos desempe- 
nhant tamb^m papifis importantes. 


TABELA 14.1 Conjunto tipi CO de dados da tabela de vida, coletados por Harcourt (1971), do besouro-da-batata-do-Colorado (neste caso, para 
Me rival e, Canada, 1961-62) 


Intervaio de idade 

Nurnero por 96 
montfeutos de batata 

Num eros de 
indivfduos “monos” 

Fator de mortalidade 

Log 10 N 

Valor k 


Ovos 

11.799 

2.531 

Nao-depositados 

4,072 

0,105 

<*1a> 


9.266 

445 

Inferteis 

3,967 

0,021 

<*1b> 


8.023 

408 

Chuva 

3,946 

0,021 



8.415 

1.147 

Canibafismo 

3,925 

0,064 

(frld) 


7.260 

376 

Predadores 

3,061 

0,024 

(^1J 

Larvas iniciais 

6.892 

0 

Chuva 

3,038 

0 

(y 

Larvas tardias 

6.092 

3.722 

Fome 

3,030 

0,337 

w 

Celulas da pupa 

3.170 

16 

D. doryphorae 

3,501 

0,002 

(M 

Adultos de verao 

3.154 

126 

Sexo (52% 9) 

3,499 

-0,017 

w 

9 x 2 

3.280 

3.264 

Emigragao 

3,516 

2,312 

(f<e) 

Adultos hibernantes 

16 

2 

Geada 

1,204 

0,050 

(k 7 ) 

Adultos de primavera 

14 



1,146 








2,926 
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TABELA 14.2 Resumo da an&lise da tabela de vida de populates canadenses do besoum-da-batata-do-Colorado. be a inclinagao da 
regressao de cada fator k sobre o logaritmo dos numeros precedentes de sua agao; ^eo eoeficiente de determ inagao. Para explicagao 
adtcional, ver o texto (seguedo Harcourt, 1971) 


Fator de mortalidade 

k 

Valor mddio de k 

Coeficiente de regressao sobre k t€ta{ 

b 

r 2 

Ovos nao-dopositados 

*1a 

0095 

-0,020 

-0,05 

0,27 

Ovos inf^rtois 

k Vo 

0,026 

-0,005 

-0,01 

0,66 

Chuva sobre os ovos 


0,006 

0,000 

0,00 

0,00 

Canibalismo de ovos 

fr 1d 

0,090 

-0,002 

-0,01 

0,02 

Predagao de ovos 


0,036 

-0,011 

—0,03 

0,41 

Larvas 1 (chuva) 

k 2 

0,091 

0,010 

0,03 

0,05 

Larvas £ (fome) 

k 2 

0,185 

0,136 

0,37 

0,66 

Pupas ( D. dorypborae) 

k A 

0,033 

0,029 

-0,11 

0,83 

Razao sexual desigual 

k s 

-0,012 

0,004 

0,01 

0,04 

Emigragao 

k e 

1,543 

0,906 

2,65 

0,89 

Geada 

k 7 

0,170 

0,010 

0,002 

0,02 



2,263 





regressao de k 
sobre k to!af : 
fatores-chave 


Entrctanto^ o que cssa coluna ck Tabek 14.2 nfio manifcsta 
4 a importincia relativa desses fatorcs como determinants das 
flutuogtks da. mortalidadc de ano-a-ano. Podcmos facilmcnte ima¬ 
ginary por cxcmplo, um fator que elimina repetidamente unia 
proporg&o significativa de uma. populagSo, mas que, ao permanc- 
cer constantc cm sens efcitos, desempenha uma parte pequena na 
detcrminag&o da taxa de mortalidadc particular (e, assim* do ta- 
manho particular da. populagiio) cm um determinado ano. No 
entanto., isso podc ser cstimado a partir da. coiuna seguinte da. 
Tabek 14.2, que fornece o eoeficiente de regressao de cada. valor 
h individual sobre o valor total da gcragio, k total . 

Um fator de mortalidadc impor¬ 
tance na determinado das mudangas 
popnlacionais terd um eoeficiente de re¬ 
gressao proximo i unidade, pois scu va¬ 
lor k tendek a fiutuar junto com o £ lota]J tanto cm tamanbo como 
cm diregdo (Podoler e Rogers, 1975). Entretanto, um ktor de 
mortalidadc com um valor k que varia aleatoriamentc com rck- 
giao ao terd um eoeficiente de regressao proximo a zero. Akm 
disso, a soma de todos os cocficientcs de regressao dentro de uma 
gcrado sek sempre igual a unidade. Portanto* os valorcs dos coc- 
ficientes de rcgress&o indicako a fbrga relativa da associagdo entre 
fatorcs diferentes e as flutuagdes da mortalidadc. O eoeficiente de 
regressao mais elevado cstak associado com o fotor-duwe causa- 
dor da mudanga popukeional. 

No exemplo do besouro-da-batata-do-Colorado, fiea claro 
que a emigrate dos adultos de verao, corn um eoeficiente de 
rcgrcssSo de 0,906, 6 o ktor-chavc. Outros fatorcs (com a possivcl 
cxcegao da monte larval por fbme) cxcrccm um cfcito dcsprckvcl 
sobre as mudangas na mortalidadc da gerad<>, embora alguns 
possuam valorcs mddios de k raxoavelmcnte altos. O simples exa- 
mc dos gkficos das flutuagScs dos valores k com o tempo permi- 
tc cliegar a uma conclusiio scmclhante (Figura 14.4a). 

Assim, enquanto os valorcs nkdios de k indicam as fbr- 
gas madias de diferentes fatorcs como causas de mortalidadc 
em cada gcrado* a andlise do fator-cliavc indica sua contri- 
buido relativa ks mudangas anuais na mortalidadc da geraglo 
e, portanto, medc sua importincia como determinantes do 
tamanho popukeional. 


O que 4 importantc na rcgula- um papel de 
gdo da populag^o? Para obter uma 
resposta, examinamos a dcpcnd£ncia 
de densidade de cada fator plotando os valores k em rclagSo ao 
log 10 dos mimeros presentes antes do fator atuar (ver Sct*> 
5.6). Portanto, as ultimas duas colunas da Tabela 14.2 con¬ 
tent as inclinagSes (b) e os cocficientcs de detcrminagSo (r 2 ) 
das diferentes rcgressSes dos valorcs k sobre sens apropriados 
Tog 1Q das densidades ini dais”. Tr£s fatorcs pareccm mercccr 
um exame mais dctalhado. A cmigragiao dos adultos de veko 
(o fator-chave) parece atuar de forma sobrecompcnsadora de- 
pen dente da densidade, ji que a indinagSo da regressao (2,65) 
6 considcravelmcnte superior k unidade (ver tambdm Figura 
14.4b). Assim, o fator-chavc, embora dependente da densida- 
dc, ndo regula tanto a popukgSo, pois a leva a flutuagocs vio- 
lentas de abundincia (devido k. sobrccompcnsaglo). Na ver- 
dadc, o sistema formado pelo besouro-da-batata c pclas plan- 
tas hospedeiras scria extinto, se estas nSo fossem continua- 
mente rcplantadas (Harcourt, 1971). 

Da mesma forma, a taxa de mortalidadc das larvas por 
fomc parece exibir uma depen d£ncia subcompcnsadora cm 
rclaglo i densidade (embora n^o seja cstatisticamente signifi- 
cativa). No entanto, um exame da Figura 14.4b mostra que a 
relagao ficaria muito mcUior representada por uma curva, e 
nao por uma regressao linear. Se tal curva for ajustada aos 
dados, o eoeficiente de determinate aumenta de 0,66 at(^ 0,97, 
c a indinagiio (valor b) alcangada em densidades elevadas seria 
de 30,95 (embora, natural mente, cl a seja muito inferior, na 
gama de densidades observadas). Portanto, 6 bem possfvel que 
a morte das krvas por fome desempcnlic um papcl importan¬ 
tc na rcgulag^o da popukgSo, anterior aos efeitos dcscstabili- 
zadorcs do parasitismo de pupas c da emigrag£o de adultos. 

A andlisc do fator-chavc tern sido 

j ■ , ^ i ■ ras-da-madeira e 

aplicada a muitas populagocs de msc- 

tos, mas a poucas populagdes de verte- 

brados ou plantas. Os excmplos referentes a cssas popukgocs sSo 
mostrados na Tabela 14.3 c na Figura 14.5. Em populagocs da ra- 
da-madcira (Rana syhatied) cm tres rcgiSes dos Estados Unidos 
(Tabek 14.3), o periodo larval fbi a kse-chave na dctcrminagSo 
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FIGURA 14.4 (a) Mudangas temporals dos 
diversos valores fcde populates do besots 
no-da-batata-do-Colorado, em Ires locais no 
Canada (segundo Hancouil, 1971). (b) Emi- 
gragao dependents da densidade dos adul- 
tos de Verao" do besouro-da-batata-do-Co¬ 
lorado (inclinagao = 2,65) {a esquerda) a 
motto por feme de larvas, dependente da 
densidade (inclinagao = 0,37) (&direita) (se¬ 
gundo Harcourt, 1971), 


da abund&nda cm cada regime (segunda coluna de dados). Lsso 
resultou, cm grande pane, dc variances ano-a-ano da chuva 
durante o periodo larval. Em anos de precipitagao baixa, os 
a^udes podem ter secado completamente, redimndo a sobre- 
vivSnda larval a nfveis catastnSficos, ks vezes como resultado 
dc uma infeo^io bactcriana. No entanto, tal mortalidade nao 
se rekeionou de mancira consistcnte com o tamanho da popu¬ 
late larval (um aqude cm Maryland c uma significlnda ape- 
nas aproximada na Virginia — tcrecira coluna de dados) e, por- 
tanto, tevc pmica importlncia na rcgula^o dos tamanhos das 
populates. Em duas regiots, durante a fase adulta, a mortali¬ 
dade foi ciaramcnte dependente da densidade e, por isso, regu- 
ladora (aparentemente como resultado da compcti^io P or 
mento). Dc fato, cm duas regiocs, a mortalidade foi tambdm mais 
intensa na fase adulta (primeira coluna de dados). 

Em uma populate polonesa dc Androsace septentrio- 
nalis^ uma espdcic vegetal anual de duna arenosa (Figura 


14.5; ver tamb&n Figura 14.1a), foi constatado que as se¬ 
memes no solo eonstituiam a fasc-chave determinante da 
abund&ncia. No entanto, mais uma vcz a mortalidade nlo 
operou de uma mancira dependente da densidade, e a mor- 
talidadc dc pMntulas, que n^o era a fasc-chave, foi depen- 
dentc da densidade. As sementes que ernergiram primeiro 
na csta^o tiveram muito maior probabilidade de sobrevi- 
v£ncia. 

Em geral, portanto, a andlise do fator-chave (k parte sen 
nomc algo enganoso) 6 titil na identifica^o de feses impor- 
tantes dos ciclos de vida de organismos cm cstudo. Ela 6 dtil 
igualmentc na distingSo da variedade dos modos pelos quais 
as fascs podem ser impor tantes: contribuindo dc mancira sig- 
niftcativa para a soma global da mortalidade, para as variagocs 
na mortalidade (e, ainda, na determina^ao da abundancia) e 
para a regula^do da abundincia devido a depcnd£ncia da den¬ 
sidade que a mortalidade apresenta. 
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TABELA 14.3 Analise do fator-chave (ou fase-chave) para populates da ra-da-madeira de tres regioes dos Estados Unidos; Maryland (dors 
agudes, 1977 a 1982), Virginia (sate agudes, 1976 a 1982) a Michigan [um agude, 1980 a 1993). Em cada negiao, a fase com a media mais alta 
do valor k, a fase-chave e toda a fase que mostre dependence de densidade estao destacadas em negrito (segundo Barvan, 1995) 




Coeficiente de regressao 

Coeficiente de regressao sabre tog 

tntervalo da idade 

Valor medso de k 

sobre k tota) 

(tamanho populacionaf) 

Maryland 

Periodo 'larval 

1,94 

0,85 

Agude 1: 1,03 {P = 0,04) 

Agude 2; 0,39 (P=* 0,50) 

Juvenil; at£ um ano 

0,49 

0,05 

0,12 (P- 0,50) 

Adulto 1 a 3 anos 

2,35 

0,10 

0,11 (P- 0,46) 

Total 

4,78 


Virginia 

Periodo larval 

2,35 

0,73 

0,58 (P = 0,09) 

Juvenil; at£ um ano 

1,10 

0,05 

-0,20 (P- 0,46) 

Adulto 1 a 3 anos 

1,14 

0,22 

0,26 (P= 0,05) 

Total 

4,59 



Michigan 

Periodo larval 

1,12 

1,40 

1,18 (P = 0,33) 

Juvenil; at£ um ano 

0,64 

1,02 

0,01 (P- 0,96) 

Adulto 1 a 3 anos 

3,45 

-1,42 

0,18 (P= 0,005) 

Total 

5,21 
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FIGURA14.5 Analise do fator-chave de Androsace septentnonaiis, uma espdcie vegetal anual de duna arenosa. A mortalidade total da geragao 
(fc c .. a i) a os diversos fatores k estao representados graficamente. Os valores dos coaficientes de ragressao da cada valor k individual sobra 
estao indicados entre parenteses. O coeficiente da ragressao maior denota a fase-chave e est& rapresantado por uma linha colorrda. Ao lado, 
observa-se cada valor k que varia de manalra dependente da densidada (segundo Symonides, 1979; an&fise em Silvertown, 1982). 


14.3.2 Sensibilidades, elasticidades e analise da 
contribuigao da X 

Embora. a analise do fator-chave scja litil e amplamcnte utili- 
zada, cl a tcm sido objcto dc crfticas pcrsistcntcs c vdiidas, ah 
gumas t&nicas (isto 6, estatfsdcas) c algurms conceituais (Sibly 


c Smith, 1998). Entre cssas crfticas* 

S&Q importamcs (i) a mancira incon- 
venientc com que os valores k tratam 
da feamdida.de: um valor d calcukdo 
para nascimcntos “aiiscntcs^ cm rclagilo ao niimero miximo 
dc nascimcntos passfveh c (ii) a “importancia 5 ' pode ser atri- 


supersede 
problemas na 
an&iise do fator- 
chave 
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bufda inapropriadamente a difercntcs fases, porquc a todas as 
fases da histdria de vida 6 dado um peso igual, embora cl as 
possam diferir cm sen podcr dc influcnciar a abundancia. Estc 
6 um problcma particular para populates cm que as gcraqdes 
sc sobrepdem, pois as mortes {c a fccundidadc) tardias no ri¬ 
el o de vida cst&o destinadas a ter um efeito menor sobre a taxa 
global de crcscimento populacional do que aquclas dc fases 
inidais. Dc fato, a andlise do fator-chavc foi concebida para 
espdcics com gcragdes discrctas, mas cl a tern sido aplicada a 
cspdcics com geraqdcs sobrepostas; dc qualquer modo, rcstringi- 
la k primeira situate 6 uma li irritate da sua utiiidadc. 

A altemativa dc Sibly c Smith (1998) k analisc do fator- 
chavc, a andlise da contribuite da X, supera esses problcmas. X 6 
a taxa dc cresdmcnto populacional (e 7 ) refcrida como R no Capf- 
tulo 4, mas, neste caso, conscrvamos o simbolo usado por Sibly c 
Smith. Sen mriodo, por sua vez, atribui um peso ks fases do cido 
dc vida, tornado da andlisc de sensibilidadc c clastiddade (Dc 
Kroon et aL, 1986; Benton c Grant, 1999; Caswell etal. ? 2001; 
ver tambdm “modefos integrals dc projog^o”, p. ex., Giilds etal., 
2003) , que 6 um aspccto importantc da abordagem dcmogrifica 
ao estudo de abundincia. Por isso, tratamos primeiro, brcvemcn- 
te, da analisc de sensibilidadc c elasticidade antes dc examinar a 
andlise da contribuite da X. 


reexame da matriz 
do projegSo da 
populate 


Os dctalhcs do cdlculo dc sensi- 
bilidades e clastiddades est5o aldm do 
nosso objetivo, mas os prindpals po- 
dem ser mclhor comprccn didos por 
meio do retorno k matrix dc projcqlo da populate, introdu- 
zida na Sct<> 4.7.3. Lembre-se que os processes dc natalidade 
c sobrevivSneia de uma populate podem ser resumidos sob 
forma dc matriz, conforme segue: 


?Q 


^2 

m 3 


Pi 

0 

0 

0 

il 

^2 

0 

0 

0 

gz 

P3 


cm que, para cada etapa no tempo, m x i a fccundidadc do 
estigio x (para o primeiro cst^gio), g x l a taxa de sobreviv£ncia 
e crcscimento do estdgio x para o proximo estigio c p x € a taxa 
de pcrsist£ncia dentro do estigio x. Lembre tambim que X 
podc ser calculada dirctamente dcsta matrix. Claramcnte, o 
valor gcral de X refletc os valorcs dos diversos elementos na 
matrix, mas sua oontribui^o k A n&o 6 igual. A sensibilidadc , 
pois, de cada elemento (isto e f cada processo bioldgico) 6 o 
montante com que X sc altcraria para uma determinada mu- 
dan 91 absoiuta do valor do elemento da matriz, quando o va¬ 
lor dc to dos os outros elementos se mantivesse constantc. As- 
sim, as sensibilidadcs sio mais altas para aquelcs process os que 
possucm maior podcr de influcnciar X. 

Entrctanto, enquanto os elemen¬ 
tos dc sobreviv£nda (gre ps, neste caso) 
fleam restritos a situar-sc entre 0 c 1 , 
as fccundidades nao, c X t portanto, tende a ser mais sensfvel a 
mudanijas absolutas na sobrevivriicia do que a mudangas 


sensibilidabe e 
elasticidade 


analise da 
elasticidade e 
manejo de 
abundancia 


absolutas da mesma magnitude cm fccundidadc. Alim disso, 
X pode ser scnsivcl a um elemento na matrix, mesmo' se tal 
elemento assume 0 valor 0 (porquc as sensibilidadcs modem o 
que aconteceria t sc h&uvesse uma mudanqa absoiuta cm scu va¬ 
lor). Contudo, css as deficit cias sio superadas mediante o uso 
da elasticidade dc cada elemento para determinar sua contri- 
bui^io k A, pois isso mede a mudan^a proportional na A, rc- 
sultante dc uma mudan^a. proportion al no elemento. Conve- 
nientemente, com cssa formulate de matrix, as elasticidadcs 
clevam-se a 1 . 

A anilisc da elasticidade, portan¬ 
to, ofcrccc um caminho espccialmcn- 
tc direto para o manejo dc abund&n- 
cia dc plantas. Se quisermos aumen- 
tar a abundincia dc uma csp^cic ante- 
aqada (mantcr X tao alta quanto possfvel) on reduzir a abun- 
dincia dc uma praga (manter A. tio baixa quanto posslvel), 
que fases do cido de vida scriam prioritirias cm nossos csfor- 
90 s? Resposta: aquclas com as clastiddades mais altas. Por exem- 
pio, a anilisc dc elasticidade da tartaruga-marinha-de-Kemp 
(Lepidochelys kempt) no sul dos Estados Unidos, mostrou que 
a sobreviv£ncia dc indivfduos mais vdhos, cm especial suba- 
duitos, foi mais crftica para a manutenqio da abundincia do 
que ou a fccundidadc ou a sobrcviv£ncia das crias (Figura 
14.6a). Dess a forma, programas que dominaram a pritica de 
conserva^io durante a dt^cada de 1980, segundo os quais os 
ovos cram incubados cm outro lugar (Mdxico) e importados* 
parcccm destinados a ser uma op^io dc manejo de retorno 
baixo (Hcppcll etal.y 1996). O prcocupante 6 que tais progra¬ 
mas t£m se propagado e^ at^ o momento, parece provivel que 
csta conclusio se aplique a tartarugas cm gcral. 

A anilisc da elasticidade foi aplicada tambdm a popula¬ 
tes do cardo-almiscareiro {Carduus nutans) t uma erva dani- 
nha na Nova Zd India. A sobrevivSneia c a reprodu^o de plan¬ 
tas j ovens cram muito mais importantes para a taxa de crcsci- 
mento populacional global do que aquclas dos indivfduos mais 
velhos (Figura 14.6b), mas, de modo desafentador, embora o 
programa de controlc biolbgico na Nova Zclindia tenha obje- 
tivado corrctamcntc ess as fases por meio da introduce do 
gorgulho granlvoro, Rhin&cyllus conicus , os nlvcis miximos ob- 
servados dc predate dc sementes (t. 49%) foram mais baixos 
do que os projetados como ncccssirios para que X fleasse inferior 
a 1 (69%) (Shea c Kelly, 1998). Conforme 0 prognosticado, o 
programa dc controls tevc um sucesso apenas limitado. 

Dessc modo, as anilises dc clas- 
ticidade sio valiosas para idcntificar 
fases c processes importantes na deter¬ 
minate abundincia, mas elas as- 
sim proccdcm cnfocando valorcs tfpi- 
cos ou m^dios c, ncssc sentido, procu- 
ram 0 tamanho tlpico de uma populate. Contudo, um pro- 
ccsso com uma elasticidade pcquena, na pritica, pode ter ain- 
da assim uma pcquena participate nas varia^ocs de abundin- 
cia de ano para ano ou de local para local, se tal processo (mor- 
talidade ou fccundidadc) mostrar pouca variate temporal ou 


a elasticidade 
pode dizer pouco 
a resperto de 
variagSes em 
abundanda.... 
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FIGURA 14.6 (a) Resultados de analises da elasticidade para a tartaruga^marinha-de-Kemp {Lepidochslys kempfj, mostrando as mudangas 
proportionals na X resultantes da mudangas proportionals am sobrevrventia e fecundrdade anuais estagfo-espetificas, admitindo tres esta- 
gios diferentes de maturidade (segundo Heppell et a!., 1996). (b) Parte superior: rapresantagao diagramatica da astrutura do cido de vida de 
Carduus nutans na Nova Zel&ndia; BS e o banco de semantes e P,M a G sao plantas paquenas, madias a grandes, sea dormentia das 
semantes, g d o cresdmanto e sobreviventia aos estagios subsequentes e m e a co ntribuigao raprodutiva ou ao banco de sementes ou a 
plantas paquenas imedratamente apds a germinagao. Parte media: matriz da projegao da populagao resumindo essa estrutura. Parte inferior: 
os resultados de uma analise da elasticidade para uma populagao, em qua as mudangas porcentuais em X resultantes de mudangas porcen- 
tuafs am 5,06 rsao mostradas no diagrama do dclo de vida. As transfgoas mats importantes sao mostradas am negrito, e as elasticidades 
manoras do qua 1% sao omitidas (segundo Shea e Kelly, 1996). 


cspacial. Para, grandes mamiferos hcrbfvoros, lid evid£ncias dc 
que os process os com elasticidade alta tendem a variar pouco 
ao longo do tempo (p. ex., fccundidade de f£mcas adultas), os 
com elasticidade baixa (p. ex., sobreviv£ntia de juvenis) va- 
riam muito mais (Gailkrd et d ., 2000). A iti£ta£ncia red de 
um processo sobre variagdes cm abunddneia depended da clas- 
ticidadc e da variagao no processo. Gaillaid c colaboradores suge- 
rem que a aus^ncia rclativa de variag&o nos processes “importan- 
ties” podc ser um caso de “canalizagdo ambicntaT: evolugiio, nas 
fases mais importantes para o ajuste, de uma capaddade de man- 
ter a constdncia rdativa diante dc perturbagdes ambientais. 

Em comparagao com as andliscs 
da elasticidade, a andlise do fetor-chave 
busca cspccificamentc comprcender as 
variagdes temporals c espatiais cm abun- 
dancia O mesmo 6 vetdaddro para a andlise da cent rib uigao da 
A, de Sibly c Smith, a qual retornamos. Podemos observar pri- 
meiramente que csta andiisc trata das contribuigdes das diferen¬ 
tes fases nlo a um valor k global (como na analise do fator-chavc), 
mas a X, um determinante de abund^nda muito mais bbvio. Ela 


... mas a analise 
da contribuigio da 
X diz muito 


emprega os valorcs k para quantificar mortalidadc, mas podc usar 
fccundidades ditetamente, cm vec dc convent-las em “mortes da 
dcsccndcncia em gcstagloE E, crucialmcntc, as contribuigdes de 
to das as mortalidadcs e fecundidades s&o pondcradas por suas 
sensibilidades. Portanto, muito ptopriamente, ondc as geragScs 
sc sobrepdem, as chances das ultimas fases scrcm identifkadas 
com um fator-chavc sHo corrcspondentcmcnte mais baixas na con¬ 
tribuigao da X do que na ardlise do fetor-chave. Em conscqiidi- 
cia, a andlisc da contribuigao da X podc ser utilizada com muito 
mais confianga, quando as geragdes sc sobrepdem. A invcstigagSo 
subsequent^ de dependences da densidadc precede exatamente 
da mesma maneira tanto na andlise da contribuigSo da X como 
na andlise do fator-chavc. 

A Tabcla 14.4 compara os resultados de duas andliscs 
aplicadas a dados da tabcla dc vida, colctados na ilha escocesa 
dc Rhum, entre 1971 c 1983, para o cervo-vcrmclho (Cenm 
ektphus) (Glutton-Brock etd., 1985). Durante o pcriodo de vida 
de 19 anos do ccrvo, as taxas de sobrevivencia c natalidadc foram 
estimadas cm ^biocos”: ano 0, anos 1 e 2, anos 3 e 4, anos 5 a 7, 
anos 8 a 12 c anos 13 a 19. Essa divis&o cm blocos 6 responsdvel 
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pclo mimcro limitado dc valorcs diferentes nas colunas k x e 
m da tabcla, mas as scnsibilidades da X a tais valorcs s3o natu- 

X 7 

ralmcntc distintas para idades distintas (as influ£ncias iniciais 
sobre a X s&o mais fortes), cxcctuando que a X 6 igualmente 
sensivel i mortalidadc cm cada fase anterior i primeira repro¬ 
duce (uma vez que 6 tudo “morte antes da reprodugao”) ■ As 
conscqii£ndas dess as scnsibilidades diferenciais s^o aparentes 
nas duas colunas finals da tabela, as quais resumem os resul- 
tados das duas andliscs mediante a aprcscntagfio dos cocficien- 
tes de regressio de cada uma das fascs cm relagfio a £ trjal c 
rcspectivamentc. A anilise do fator-chavc idcntifica a 
reproduCo nos anos finals de vida como o fator-chavc ain- 
da, a reproduce nos anos precedences como a prtixima fase 
mais importantc. Em situate oompictamentc contrastante, 
na anilise da contribute* da X 3 as scnsibilidades baixas da X i 
natalidade ness as fases finals rclegam-nas a uma insignificln- 
cia rclativa - cm especial a ultima fase. A sobreviv£ncia na fase 
mais inicial de vida, na qua! hi maior scnsibilidade, torna-se o 
fator-chavc^, seguida pcla fecundidade nos “anos intermedia 
rios”, nos quais csta 6 a mais alta. Assim* a anilise da contri¬ 
bute da X reiinc as virtudes do fator-chavc e das andliscs de 
dasticidade: distingue a regulate c a determinate de abun- 
dincia, idcntifica fascs on furores-chavc* assim como leva cm 
conta scnsibilidades diferenciais da taxa dc crcscimcnto (c, por- 
tanto, da abundincia) is fascs diferentes. 


14.4 A abordagem mecamstica 

A segie* anterior tratou dc anilises diredonadas cm fascs do cido 
de vida, mas estas com ffcquSncia. atribucm os efeitos ocorrentes 
cm fascs determinadas a fatorcs ou processes (alimento, preda^ao 
etc.) que operam durante aquelas fases. Uma alternative tern sido 
o estudo de fatorcs particularcs na determinate* dircta da abun- 
dincia, relacionando o nivel ou present do fator (a quantidade 
de alimento, a present dc prcdadorcs) i prdpria abundincia ou i 
taxa dc crcscimcnto populacional, que 6 obviamente o determi- 
nante imediato dc abundincia. Esta abordagem mccanfstica tem 
a vantagem dc enfbear claramentc o fator particular, mas, assim 
procedendo, £ hfeii perder de vista a importancia rclativa dc tal 
fator comparado com outros. 

14.4.1 Correlacionando abundancia aos seus 
determinantes 

A Figura 14.7 apresenta quatro cxcmplos cm que a taxa de 
crcscimcnto populacional aumenta com a disponibilidade dc 
alimento. Ela tambdn sugcre que* cm gcral, tais rclagocs cstio 
provavclmcntc cquiparadas aos nfveis mais altos de alimento 
ondc algum outro fator ou fatorcs coloca um limitc superior 
na abundincia. 


TAGELA 14.4 As colunas 1 a 4 contem dados da tabela de vrda de femeas de uma populagao do cervo-vermelho, Cervus elaphus , na ilha de 
Rhum, Esebcia, usando dados coletados entre 1971 e 1903 (Glutton- Brock etal., 1985): xd a rdade; l x e a proporgao sobrevrvente noinfeio de 
uma class e de idade; k# poder de morte, foi ca leu I ado mediante uso de logaritmos naturais; e fecundrdade., refere-se a natalidade de 
filhotes feminines. Esses dados representam mddias calculadas durante o periodo, sendo os dados brutos coletados de duas maneiras; 
acompanhando individual monte os animais recontieciveis a partir do nascimento e os animals velhos k morte. As duas colunas seguintes 
contem as sensibrlrdades da \ (a taxa de crescimento populacional) a k x e m x em cada classe de idade, Nas duas colunas finals, as contribui- 
goes das diferentes classes de rdade foram agrupadas conforme mostrado. Essas GOlunas exibem resultados contrastantes de uma analise do 
fator-chave e uma analise da contribuigao da \ por meio dos coeficientes de regressao de k x e m x sob re k to ^ e respectivamente, em que 
e cada ano de desvio em relagao ao valor medio total de longo prazo (segundo Sibly e Smith, 1998, onde tamb£m podem ser encontrados 
detalhes dos calcufos) 


Idade (anos) 
no infeio da 
classe, x 

Ar 

K 

m. 

Sensibilidade 
de A a k x 

Sensibilidade 
de k a m x 

Coeficientes de regressao 
de a esquerda, e 
a direita, sobre 

Coeficientes de regressao 
de k^ a esquerda, e m x> 
a direita, sobre A IOIal 
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14.4.2 Perturba^ao experimental de popuia^oes 


Como mencionamos na introduce deste capftulo, as correla¬ 
tes podem ser sugcstivas 3 mas um teste muito mais poderoso 
da importincia de um fator particular 4 manipuM-lo e mo- 
nitorar a resposta da populagSo. Predadores, competidorcs ou 
alimento podem ser acrcsccntados ou rctirados c 3 sc clcs slo 
impo rtatites na determinate de abundancia, is so seria evi- 
dente cm comparagoes subseqiientes de populates-controle 
e manipulada. A seguir 3 serilo discutidos cxemplos, quando 
examinarmos o que pode governar os del os rcgulares de aban¬ 
doned cxibidos por algumas cspdcics, mas devemos registrar 
de imediato que experimentos em esealas de campo requerem 
investimemos maiores cm tempo, esforgo e dinficiro. Uma 
distmga° entre controles c tratamentos experimentais 6 
incvitavelmcntc muito mais diffcil de alcangar do que em la- 
boratbrio ou cm estufa. 


corrtrote biofdgico; 
uma perturbagao 
experimental 


Um contexto cm que predado- 
res sOo acrcsccntados a uma popula¬ 
te 4 quando agentes de controle 
biolbgico (inimigos naturals de uma 
praga - ver Set° 15.2.5) s&o liberados na tentativa de con¬ 
trol ar pragas. Entretanto, como a motivagOo tern um card- 
ter prdtico, cm vez de ser um excrdcio intclcctual, um de¬ 
li neamento experimental perfeito em gcral nOo tern si do a 
prioridadc. Hd muitas ocas iocs f por cxcmplo, cm que plan- 
tas aqudticas experimentam cxplosoes populacionais mas- 
si vas apbs sua introdugOo em novos hdbitats, provecando 
problem as econbmicos significativos ao bloqucar canais de 
n a vega gdo £ bombas de irrigate* albm de prcjudicar ativi- 
dadcs pesqueiras. As cxplosScs populacionais ocorrcm 0 


medida que as plantas apresentam crcscimcnto clonal, di- 
vidindo-se cm fragmentos que sdo dispersados. Salvinia mo¬ 
lesta, uma pteriddfita aqultica, por cxemplo, 6 origindria 
do sudeste do Brasil e, a partir de 19 30 3 propagou-sc para 
diferentes re gibes tropicais e subtropicais. El a foi re gist ra- 
da primciramente na Australia* em 1952 3 c se propagou 
muito rapidamente - sob condigbes btimas, S. molesta tern 
um tempo de duplicate de 2,5 dias. Aparcntemcnte 3 cssa 
espdeie ndo tern pragas c parasitos significativos. Em 1978* 
o lago Moon Darra (Queensland sctcntrional) exp crimen- 
tou uma infestagdo de 50 mil toncladas de peso fresco de S. 
molesta * cobrindo uma drea de 400 ha (Figura 14.8). 

Entre os possivcis agentes de controle coletados na 
drea de ocorr£ncia natural de S. molesta 3 no Brasil, obser- 
vou-sc que o gorgulho preto de trombra-longa, Cyrtoba- 
g&us sp. 3 alimenta-sc apenas daquela espdeie. Em 3 de ju- 
nho de 1980* 1.500 adultos foram soltos cm gaiolas em 
uma enscada do lago, c uma outra soltura foi realizada cm 
20 de janciro de 1981. O gprgulho estava livre de quais- 
quer parasites ou pre dad ores que pudessem redu^irsuaden- 
sidadc, e 3 cm abril de 1981* por todo o lago, Salvinia tor- 
nou-sc marrom-escura. Amostras dcssa planta morta con- 
tinliam ccrca de 70 gorgulhos adultos por metro quadrado* 
sugcrindo uma populagdo total de 1 millido de besouros no 
lago. Em agosto de 1981 3 cstimou-se que mcnos do que 1 
tonelada de S. molesta safra do lago (Room et al. t 1981). 
Esse foi o succsso mais rdpido de qualqucr tentativa de con¬ 
trol e biolbgico de um organismo pcia introdug^o de outro. 
Isso demonstra a importincia do gorgulho na abunddneia 
persistentemente baixa de 5. molesta, tanto apds a introdu- 
to deste animal na Australia quanto em sen ambiente na- 


(a) 



(o) 



fb> 






FIGURA 14.7 Aumentos da taxa de cresd* 
mento populacional anual (r- In A) com a 
disponibilidade de alimento (bromassa da 
pastagem [em kg ha -1 ], exceto em {b) a onde 
se considerou a abundance e em (c), onde 
se considerou a disponibilidade per capita), 
(a) Canguru-vermelho (de Bayliss, 1987). (b) 
Coruja-de-igreja (segundo Taylor, 1994), (c) 
Gnu (de Krebs et a/. f 1999). (d) Porco-selva- 
gem (segundo Choquenot, 1998), (segundo 
Sibly e Hone, 2002). 
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F1GURA 14.8 Lago Moon Dana (Queensland 
setentrional, Australia), (a) Coberto per po¬ 
pulates dens as de Satvinia molesla , uma 
pteriddfita aquStfca. (b) Apes a introdugao 
de gorgulho, Cyrtohagous spp. (cortesra de 
R M. Room). 


tivo. Este 6 um exemplo de experimcnto controlado, estcn- 
dido a outros lagos com grander populates de Salvinia. 

O poder e os problemas de cx- 
perimentos em escala de campo slo 
a seguir il us trad os por um exemplo 
jddiscutido na Sc^o 12.7.2, em que 
um “predador” {nestc caso, um pa¬ 
ras ito) n&o foi acresccntado, mas rctirado. Quando Hud¬ 
son e colaboradorcs (1998) trataram populagSes dclicas do 
galo-selvagem-vermeho, Lugopus lagopus, contra o ncma- 
tddeo Trichostrongylus tenuis* a amplitude do “desastre” do 
galo sclvagcm foi substanciafmcntc reduzida. Isso prova a 


importlncia dos ncmatddeos, normalmcntc, na reduq^o da 
abundincia do galo sclvagcm, justificando o esforgo que 
tern si do feito para a manipulate. Todavia, como vim os, 
apesar dcsse es forgo, pcrmancceu a diivida sc os nematd- 
deos comprovadamente cram a causa dos ciclos (ncstc caso, 
os desastres rcsiduais mcnorcs eram ccos moribundos) ou 
sc, em vce disso, o experimcnto apenas provou um papcl 
dos ncmatddcos na determinagao da amplitude do ciclo, 
deixando o sen papcl cm um ciclo incerto. Os experiment 
tos sio mclhorcs que correlates, mas quando clcs envoi- 
vcm sistemas ecoldgicos no campo, a eliminate de ambi- 
giiidade nunca 6 garantida. 


tratamento do 
galo-selvagem- 
vermelho contra 
nematddeos 
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14.5 A abordagem da densidade 

As correlates com dcnsidadc ndo estiveram totalmente au- 
sentcs das abordagens quc considcramos atd agora. Na vcrda- 
dc, a dependbncia da dcnsidadc descmpcnhou um papel cen¬ 
tral cm nossas discuss6es dos determinantes dc abundincia 
(natal idadc, mortalidade c movimento) cm capftulos antcrio- 
res. Alguns cstudos, entretanto, tim enfatizado as dependin- 
cias da dcnsidadc. Em particular, muitos desses cstudos tim 
side delineados para tentar evidenciar as depen dinci as da dcn¬ 
sidadc, dirctac um atraso (ver Segao 10.2.2). £ um problcma, 
por excmplo, quc as andfises convcncionais da tabcla de vida 
sejam incapazcs dc dctcctar a dependincia da dcnsidadc 
simplcsmcntc porque cl as nlo foram dclincadas para tal (Tur- 
chin, 1990). Uma andlise dc series temporais populacionais 
para 14 cspicics de insetos dc flotesta dctectou depen dincia 
dircta da dcnsidadc dc modo evidente cm apenas cinco, mas 
dependincia cm atraso da dcnsidadc cm sete das novc rcstan- 
tes (Turchin, 1990). £ possfvel quc uma proporglo similar dc 
popuJagocs, classificadas a partir das suas tabclas de vida como 
sem depcndincia da dcnsidadc, estejam dc fato sujeitas k dc- 
pendbneia cm atraso da dcnsidadc dc um inimigo natural. 


14.5.1 Analise de series temporais: dissecasao 
da dependencia da densidade 

cteterminat 0 da Vlrias abordagens rclacionadas tbm 

buscado dissccar a “cstrutura” depen- 
®^uatde dente da densidade da dinamica dc po¬ 
ts mpo em retard d pulatcs por mcio dc uma andlisc cs- 

tatfstica de series temporais dc abun¬ 
dincia. A abundincia cm um determinado ponto no tempo 
pode ser vista como um reflcxo dc abundlncias cm diferentes 
<£pocas no passado. Esta anllise rcflctc a abundincia no passado 
imodiato, evidentemente no sentido dc quc a abundincia do pas¬ 
sado dcu origem dirctamcnte a abundincia do presente. Ela pode 
tambdn refletir a abundlnda no passado mais distantc, se, por 
excmplo, aquela abundincia dcu origem a um aumento da abun¬ 
dincia dc um predador, quc no devido tempo afetou a abundin¬ 
cia do presente (isto 6, uma dependencia cm rctardo da dcnsida¬ 
dc). Particularmcnte, c sem entrar cm detalhes fecnicos, o loga- 
ritmo da abundincia dc uma populate no tempo t, X t , pode ser 
espresso, ao menos aproximadamente, como: 

X. = m + (1 +P 1 )X t . I +p 2 X t . 2+ ... t p d X Mi + ( l 1 (14.1) 

uma cquaglo quc capta, cm uma forma funcional particular, a 
iddia da abundincia do presente ser determinada por abun¬ 
dlncias passadas (Royama, 1992; Bjornstad etal., 1995; ver 
tanfefem Turchin c Berryman, 2000). Assim, m rcflctc a abun¬ 
dincia nfedia cm torno da qual ocorrcm flutuaq5cs ao longo 
do tempo; [1. rcflctc a fbrga da dircta dependbneia da dcnsida¬ 
dc; c outros P refletem as forgas das dependbneias cm rctardo 
da densidade, com diferentes rctardo s cm tempo at<* um mi- 


inicrotinoos da 
Fenosc&ndia 


ximo d. Por fim, u t representa £lutuag6cs dc ponto-tempo a 
ponto-tempo impostas de fora da populaglo, independents 
da dcnsidadc. £ mais ficil cntender cssa abordagem quando 
Xp rcprcscntam desvios da abundincia mbdia a longo prazo, 
dc tal modo quc m dcsaparccc (o desvio nfedio a longo prazo 
cm rclagio i nfedia 6 obviamente zero). Portanto, na ausincia 
dc qualqucr dependbneia da densidade (todos os [1 zero), a 
abundincia no tempo t refletiri simplcsmcntc a abundincia 
no tempo t- l mais todas as flutuagocs “externas” u^ por outro 
iado, todas as tendbneias rcguladoras serlo refletidas cm vaio- 
res de |3 mcnorcs que zero. 

Aplicando cssa abordagem a uma 
sdric temporal de abundincia (isto 
uma scqtiincia de valorcs dc X) t cm 
gcral o primeiro pas so 6 determinar o model o cstatfstico 
como a variivel dcpcndcntc) com o numero dtimo de re tar- 
dos cm tempo: um que alcancc o mcllior equilfbrio entre o cbm- 
puto para as variagocs de X t c a nio-inclusio de atrasos cm dema- 
sia. Esscncialmcnte, rctardos adicionais sio incluldos enquanto 
cles sio rcsponsivcis por um elemento adicional da variagio sig- 
niftcativo. Os valorcs dc P no modclo dtimo podem, entio, rcvc- 
lar a mancira pcla qual a abundincia 6 rcgulada e determinada na 
populagao. A Figura 14.9 ilustra um cxcmplo quc resume anili- 
ses dc 19 senes temporais dc rocdorcs microtfncos (lcmingucs c 
ratos silvestnes) dc diferentes latitudes da Fcnoscindia (Finlindia, 
Succia c Noruega) amostrados uma vcz por ano (Bjornstad etal. t 
1995). Em quasc todos os casos, o ntimero 6timo dc atrasos foi 
dois e, dcsse modo, a anilisc foi rcalizada sobre a base desses dois 
atrasos: (i) dependbneia dircta da dcnsidadc; c (ii) dependbneia 
da dcnsidadc com um atraso dc um ano. 

A Figura 14.9a cxpoc a dinimica prevista, cm gcral, dc po- 
pulaq6cs governadas por cssas duas dcpcndincias de dcnsidadc 
(Royama, 1992). Lembrc-sc quc a dependencia cm atraso da den- 
sidadc ^ refletida cm um valor dc p 2 mcnor do que 0, c a depen- 
dincia dircta da densidade 6 refletida cm um valor dc (1+p.) 
mcnor do que 1. Assim, as populates nio-sujeitas i dependbn- 
cia cm atraso da dcnsidadc nlo tendem a exibir cicios (Figura 
14.9a). Porem, os valorcs dc P 2 mcnorcs do quc 0 gcram cicios, 
cujo perfodo (comprimcnto) tende a aumentar i medida quc a 
dependbneia cm atraso da dcnsidadc sc torna mais intensa (para 
baixo no eixo vertical) e espccialmcnte k medida quc a dependin' 
cia dircta da densidade se torna menos intensa (da esquerda para 
a diteita sobre o eixo horizontal). 

Os rcsultados da anilisc dc Bjorns- 
tad e colaborudorcs cstio apresentados 
na Figura 14.9b. Os valorcs estimados 
dc P-, para as 19 sdrics temporais nSo 
mostraram qualqucr tcndcncia I medi- 

da quc a latitude aumentava, mas os valores dc p. aumentaram 
significativamcntc. Os pontos oombinando esses pares dc p^. slo 
mostrados na figura, e a tcndincia com a latitude crcsccnte estl 
indicada pela seta. A partir dos prdprios dados, jd sc sabia, 
antes da andlisc, quc os rocdorcs cxibiam cicios na Fcnoscin¬ 
dia c quc o comprimcnto do ciclo aumentava com a latitude. Os 
dados da Figura 14.9b indicam prccisamcntc os mesmos padr6cs. 


apoio k hipotese 
da predagao por 
especial i stas 
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(a) (b) 




FIGURA 14.9 (a) Tipo de dinamica de populagao gerada par um modelo auto-regressivo (ver Equagao 14.1), incorporando dependencia direta 
da densidade, e dependence em retardc da densidade, fi 2 . Os vaiores dos parametros fora do triangulo levam a extingao da populagao. 
Dentro do triangulo, as dinSmicas sao ou estaveis ou cfdicas e, dentro do semi circuit), sao sempre ciclicas, com um penodo {comprimento do 
ciclo) conform e most rado pel as curvas de niveL Portanto, conforms indicado pelas setas, o penodo do ciclo pode aumentar a medida que 
decresce (dependencia em retardo da densidade mais intense) e especialmente a medida que fl. aumenta {dependencia direta da densidade 
menos intensa). fb) Localizagbes dos pares de vaiores estimados de p, e p 2 , de 19 series temporais de roedores microtfneos da Fenoscandia. 
A seta indica a tend end a de latitude crescente na origem geografica das series temporais, sugerindo que uma tendencia no penodo do cido 
com a latitude de aproxrmadamente tres para cerca de cinco anos e o resultado de uma redugao da rntensfdade da dependencia direta da 
densidade (segundo Bjornstad efa/,, 1995), 


Por£m, afom disso, tais dados sugcrem que as raz&es dos padrocs 
sc encontram na cstmmra das dependencies da densidade: por 
um lado, uma. forte dependencia cm atraso da densida.de em toda 
a regime, tal oomo resultaria das agocs de prcdadorcs espccialistas. 
Por outro lado, um dcclfnio significative da intensidade da. dc- 
pcnd£nda direta da densidade cm hingao da latitude, tal como 
resuita de uma. cscasscz imediata de alimento ou das aq6cs de 
prcdadorcs gcncralistas (ver Figure 10.11b). Como veremos na 
Scg&o 14.6.4 {ver tambdm SegSo 10.4.4), isso apbia. a hipdtcsc da. 
“predag&o por cspecialista 51 para, ciclos de microtfneos, Contudo, 
o ponto importante neste caso 6 que estc cxcmplo mostra a utili- 
dade de tais andliscs, cnfocando as prdprias abundincias, mas 
sugerindo mccanismos subjaccntes. 


14.5.2 Analise de series temporais: calculando e 
caracterizando retardos 


Em outros casos rclacionedos, a £nfese sc deal oca para a ob- 
tcngiiG do modelo estatistico dtimo, pois o mimero de retar¬ 
dos nessc modelo pode fornccer indfeios de como a abundin- 
da esti sen do determinada. Isso pode scr feito porque o teore- 
ma de Taken (ver Scg&o 5.8.5) indica que um sistema que 
pode ser representado com tr£s retardos, por cxcmplo, com- 
preende tres clemcntos funcionais intcregindo, c dois retardos 
envoivcm apenas dois clemcntos, etc. 

Um cxcmplo desta abordagem 
(um outro 6 descrito na Segao 12.7.1) 6 
o cstudo de Stcnscth e colaboradorcs (1997) sobre o sistema Ic- 
brc-lince no Canadd, jd mendonado brevemente na Sogdo 10.2.5. 
Li, observamos que o modelo btimo para a sdric temporal da 
lebre sugcriu tr£s retardos, c o modelo para o iince sugeriu dois. 


lebres e linces... 


... exibem trfrs e 
duas dimens&es, 
respectivamente 


As dependences da densidade para esses retardos sao ilustradas 
na Figura 14.10a. Para as lebres, a dependencia direta da densida¬ 
de foi fracamente negadva (lembre-se que a inclinagio mostrada 
6 1+ Pj) c a dependencia da densidade com um retardo dc um 
ano foi insignificant^ mas houve significative dependencia da 
densidade com um retardo dc dois anos. Para o lines, a depen¬ 
dence direta da densidade foi efedvamente ausente, mas houve 
forte dependencia da densidade com um 
atraso dc um ano. 

Isso, combinado com o conhcci- 
mento detaihado da comunidade da 
qual a lebre c o lince fazem parte (Figu¬ 
ra 14.10b, c), proporcionou o fundamento para Stcnscth e cola- 
boradores (1997) construfrcm um modelo de tres equates para 
as lebres c um modelo dc duas equagbes para os linces. Espccifi- 
camente, o modelo para o lince compicende apenas os linces e as 
lebres, pois estas sao incomparavelmentc as presas mais impor- 
tantes dos linces (Figura 14.10b). O modelo para as lebres com- 
preende elas pfoprias, “vcgctaglo” (uma vez que as lebres sc ali- 
mentam indiscriminadamente dc uma ampla game. dc vegeta- 
gio) e “predadores” (uma vci. que uma ampla gama dc predado- 
res se aiimenta de lebres e consome outras presas na aus£ncia de 
lebres, adicionando um forte clemento de auto-rcgulagao dentro 
da guilda de prcdadorcs como um todo) (Figura 14.10c). 

Por fim, e novamente sem entrar em detallics tecnicos. Stem 
seth c colaboradorcs foram capazes de redistribuir os modelos dc 
duas e tres cquagoes do lince c da lebre na forma gcraf de retardo 
no tempo da EquagSo 14.1. Dessa forma, elcs foram capazes tam- 
bem de redistribuir os vaiores de [i nas equaqdcs de atraso no 
tempo como combina0cs apropriadas das forgas dc interag&o 
entre e dentro dc grupos de lebres e linces. Animadoramente, cles 
dcscobriram que cssas combinaqSes cram intciramentc consis- 
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(a) Lebre americana 
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FIGURA 14.10 (a) Fun^oes das equates 
auto-regressive (ver Equagao 14.1) para a 
lebre americana, acima ("Ires dimensoes 1 ": 
dependencia direta da densrdade e retardos 
da 1 e 2 anos), e para o Irnce, abaixo (duas 
dimensoes; dependence direta da densida- 
de e um retard □ de 1 a no). Em cada caso, 
portanto, a indinagao indica os parametros 
estimados, 1+ p 1 , p £ e [J 3l respedivamente, 
refletindo a intensidade da depen denda da 
densidade. Tarnbdm sao mostrados os inter- 
vaEos de confianga de 95%. {contsnua) 


tcntes com as inclinagocs (isto c, os valores dc P) da Figura 14.10a. 
Assim, os elcmentos que parccem determinar a abundilnda de 
lebrcs e linces foram primeiro contados (tr£s e dois, 
rcspcctivamentc) c depots caractemados. O que temos aqui, por¬ 
tanto, 6 um hfbrido poderoso dc uma analisc cstatfstica (series 
temporals) de densidades c uma abordagem mccanfstica (mcor¬ 
porate das intcragocs cspecfficas das espdeies envolvidas ao co- 
nliecimento dc modelos matcmdticos). 

Finalmcnte, observe que os m^todos re la cion ados dc 
andlisc de series temporals t£m sido usados na procura do caos 
em sistemas ccoldgicos, conforme descrito na SegSo 5.8.5. As 
motivates nos dois casos, naturalmentc, s^o um pouco dis- 
tintas. Entrctanto, a busca do caos dc certo mo do, uma 
tentativa de idcntificar populates que, k primeira vista, parc- 
ccm scr tudo, menos “reguladas”, 

14.5.3 Combinando dependence e 
independence da densidade 
- clima e interagoes ecologicas 

A busca do exame minucioso das con- 
tribuigocs rclativas da dcpcnd£ncia di¬ 
reta c da dependencia cm atraso da 
densidade, con tudo, podcria scr vis- 
to co mo pr^-j ulgamento dos deter mi nantes dc abundincia 
por cnfocar demasiadamente os processes dependentes da 
densidade, cm oposiglo aos independentes da densidade. 


Outros cstudos examinaram series temporals precis amen tc, a 
fim de entender como fatorcs depen dentes e independentes 
da densidade se combinam para gcrar padrocs particularcs de 
abundancia. Lcirs e colaboradores (1997), por excmplo, exa- 
minaram a dinlmica do rato multimamato, Mast&mys nata- 
lensk, na Tanzania. Usando uma parte de sens dados para cons- 
truir um modcio previsor (Figura 14.11 a), e uma segunda parte 
para testar o £xito do modcio (Figura 14.lib), cles constata- 
ram, na construglo do modcio, qne as variagdes de sobrevi- 
v£ncia e maturaglio foram muito mcilior cxplicadas utilizando 
as densidades c a precipitagSo procedcntc como previsores do 
que pelo emprego de uma delas separadamente. As probabili- 
dadcs dc sobreviv£ncia dc subadultos (Figura 14.11c) nSo 
mostraram tend^ncias claras com a cliuva on a densidade (cm- 
bora elcs tcndcssem a ser mais altos cm densidades mais cleva- 
das), mas as taxas dc maturag^o crcsccram de forma acentua- 
da com a cliuva (e foram as mais baixas em densidades cleva- 
das seguintes aos mcscs timidos), e a sobrcviv£ncia dc adultos 
foi consistcntementc mais baixa em densidades mais elevadas. 

Estimativas de parimetros demogrificos (sobrcviv£ncia, 
maturagio), a parti r do modcio estatfstico, foram depois usa- 
das para construir um modcio de matrix do tipo descrito na 
SegSo 14.3.2, o qual foi utilizado, por sua vcz, para prever 
abundancia no segundo con junto (separado) dc dados (Figu- 
ra 14.1 lb), usando a precipitagSb e a densidade para prever 
um m£s k. frente. A correspondence entre os valores observa- 
dos e previstos n&o foi perfeita, mas foi ccrtamentc cstimulan- 
te (Figura 14.1 Id). Portanto, podemos observar agora como 
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FIGURA 14.10 {continuagao) (b) Principals especios a grupos de especies na comunidade fiorestal boreal da America do Norte, com as 
rnteragoes trdficas {quern consortia quern) indicadas por linhas ligando as espdeies; as interagoes que afetam o lince sao mostradas per setas 
em negrito. (c) A mesma comunidade, mas com as interagoes da lebre mostradas em negrito {segundo Stenseth et at., 1997). 


as aborckgcns dc densidade, mccanfstica (precipltagao) c do 
mogrdfica sc conibinam para proporcionar insights na deter- 
minagSo da abundlnda. de ratos. Esse cxcmplo adverte que uma 
compreensao adequada dos padrdes dc abundancia provavelmente 
nceossite incorporar os efeitos dcterminfsticos c bidticos depen¬ 
dents da densidade, bem como os efeitos climdticos (frcqucntc- 
tnentc cstocdsticos) independence da dcnsidadc. 


Naturalmente, ncm todos os camun dongos e a 
efeitos do dima silo totalmcnte esto- ENSO no Chile 
cdsticos no sentido dc serem intcira- 

mente imprcvisivcis. A parte das variagSes sasonais dbvias, vi- 
mos, na Scgio 2.4.1, por cxcmplo, qnc existem muitos pa- 
dr6cs climdticos operando cm grandes esealas espaciais c com 
ao ntenos um certo grau dc rcgularidade temporal, cm especial 
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FIGURA 14.11 {a) Dados de series temporals para ratos multimamatos (pontos) e predpitaqao (barras) na Tanzania, usados para derivar um 
modelo estatistico, a fim de p never a abundancia desses animats, (O trago horizontal indi-ca a linha de corte entre densrdades “elevadas" e 
"baixas",) (b) Dados de series temporais subsequentes uffizados para testar o modelo. (c) Estimativas (± EP), a partir do modelo, dos efeitos 
de densidade e chuva sobre o tamanho populacional. (d) flelagao entre tamanhos populacionais previstos e observados nos dados do 
teste {r 2 - 0, 49, P< 0,001); a linha de igualdade tamb£rn 6 mostrada (segundo Leirs et aL, 1997). 


a El Nino—Southern Oscillation (ENSO) c a North Atlantic Os¬ 
cillation (NAO). Lima c colabor adores (1999) e ra min a ram a 
dinlmica de uma outra csp£cic de roedor, o camundongo ore- 
Iha-de-folha, Phyllotis darwini , no Chile. Elcs seguiram um 
caminho similar ao de Leirs c sens eolegas, no sentido dc com- 
binar os efeitos da variabilidade dc prccipitaglo governada pcla 
ENSO e a dcpcnd£ncia cm nctardo da densidade na responsa- 
bilidade pel os padrocs dc abundlncia observados. 

14.6 Ciclos populacionais e suas analises 

Os ciclos regulates na abundlncia animal foram primeitamente 
observados nos registros dc longo prazo de companhias de 
comdrcio dc pcle e de guarda-caga. Os ciclos t£m sido tarn- 
bdm registrados para muitos cstudos de ratos siivcstrcs c le- 
mingucs c cm ccrtos Lepidoptera dc florestas (Myers, 1988). 
Esse assunto tern atraido os ccdlogos aos mcnos desde que 
Elton dedicou atenglo a elcs, cm 1924. Em parte, cssa fasci- 
nagio 6 atribuivcl I natureza admirlvcl de um fenbmeno que 
tern grande neccssidade de uma cxplicaglo. Port^m, cxistcm 
tambdm razocs intciramcntc cicntfficas para tal preocupaglo. 
Primciro, as populates ciclicas, quase por dcfmiglo, ocorrcm 
cm diferentes ^pocas cm uma arnpla g^una de densidadcs. El as 
ofcrcccm, portanto, boas oportunidades (poder estatistico alto) 


para dctcctar os efeitos dependences da densidade que podem 
cxistir e integrl-los com os efeitos independentes da densida- 
de cm uma anllise geral de abundlncia. Aldm disso, os ciclos 
regulates constituent um padrlo com uma razlo de “sinal” 
para “ruido' 1 rclativamcnte aha (comparada, digamos, I flutu- 
agocs totalmcnte errlticas) que podem parcccr scr principal- 
mente ruido). Uma vcz que toda a anllise dc abundlncia 
provavelmcnte busque explicates para o sinal e o ruido Is 
pcrturbagocs estocdsticas, obviamente provcitoso saber com 
bastantc clarcza o que 4 sinal c o que i ruido. 

As cxplicagocs para os ciclos gc- 
ralmente enfatizam ou os fatores ex- 

°xtnnsecos e 

trfnsccos ou os intrinsecos. Os primei- intnnsecos 
ros, atuando cxtcmamcntc I popula- 
gaoj podem ser alimento, predadores ou parasites, ou alguma 
Eutuaglo periodica no prdprio ambientc. Fatores intrinsecos 
slo mudatigas nos fendtipos dos prdprios organismos (que 
podem, por sua vcz, refletir mudangas no gendtipo): mudan- 
gas na agressividade, na propcnslo a sc dispersar, no rendi- 
mento reprodutivo, etc. A seguir, examinaremos cstudos sobre 
ciclos populacionais cm tr£s sistemas, todos jl tratados antc- 
riormente: o galo-sclvagcm-vermelho (Scglo 14.6.2), a iebre 
(c o lince) (Sega° 14.6.3) e os roedorcs microtincos (Seglo 
14.6.4). Em cada caso, serl importantc separar a causa do efei- 
to; isto ij distinguir fatores que modificam a densidade da- 
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q tides que mcramcnte varia.ni com a dcnsidadc. Igualmcntc, 
serl importantc tcniar distinguir os fat arcs que afetam a den- 
sidadc (embora cm uma populate cfclica) daqudes que rcal- 
mente impocm um padrio de ciclos (ver tambdm Berryman, 
2002; Turchin, 2003). 


14.6.1 Detectando ciclos 


O cariter definidor dc um ciclo ou oscilagSo popuiacional 4 a 
rcgularidadc: um pico {ou depress So) a cada x anos. (Natural- 
mente, x varia de caso a caso, e um certo grau de variaglo ao 
redor de x £ inevitivel; mesmo cm um “ciclo de 3 anos” 4 
esperado o intervalo ocasional de 2 ou 4 anos. Os nfotodos 
estatfsticos aplicados a uma sdic temporal, para determinar sc 
a alegagao dc “ciclicidadc” pode scr justificdvcl, cm geral en- 
volvcm o emprego de uma funglo de autocorrelagio (Roya- 
ma, 1992; Turchin c Hanski, 2001). Esta realga as correlagoes 
entre pares dc abundancia separados por um intervaio dc tem¬ 
po, por dois intervales de tempo, e assim succssivamcntc. (Fi- 
gura 14.12a). A correlagao entre abundlndas separadas por 
somente um intervaio dc tempo com frcqii£ncia pode scr alta 
apenas por que uma abundinda ievou diretamente 4 prdxima. 
Como conscqii£ncia, uma correlate altamcntc positiva entre 
pares separados por quatro anos, por cxcmplo, indicaria um 
cido regular com um perfodo de quatro anos; j4 uma poste¬ 
rior correlate aitamentc negativa entre pares separados por 
dois anos indica.ria um grau de simetria no cido: picos e dc- 
press5es tipicamcntc separados por quatro anos; com picos 
tipicamcnte dois anos a partir das depressocs. 

Devc scr lembrado, no entanto, 

aMlise da functio , j - j r 

de autocorrelajSo <l ue 11:10 sd ° P adr:10 dc 

de autoeorrclag4o 6 importantc* mas 

tambthn sua significincia cstatfstica. Mesmo uma tinica e da¬ 
ta clevagao e queda cm uma s4rie temporal rclativamcnte cur- 
ta pode insinuar um ciclo (Figura 14.12b). Pordm, esse pa- 
drSo teria de ser repetido cm uma sdic muito mais longa, 
antes que as autocorrelagdes fossem significativas, c somente 
entiio se podcria dizer que o cido foi idcntificado (e requer 
explicagio). Nao i surpresa que os maiorcs investimentos em 
tempo e csforgo s4o cxigidos para estudar os cidos cm popula- 
goes naturals. Mesmo on dc tern havido investimentos, as se¬ 
ries temporais “ecoldgicas” resultantes s4o mais curtas do que 
aquelas comumentc geradas, digamos, na Osica - c mais cur¬ 
tas do que aquelas provavel mente imaginadas pdos cstatfsti- 
cos que planejaram mdtodos para analisd-las. Os ecdlogos pre- 
cisam sempre ter cautcla em suas intcrprctagocs. 


14.6.2 Galo-selvagem-vermelho 

A cxplicagSo para os cidos nadiMmica do galo-sclvagcm-vcr- 
mdho (Lagopus htgepus scoticus), no Reino Unido, foi tema de 
controversy durante d^cadas. Alguns autorcs enfatistaram um 
fator cxtrlnseco, o nematddco parasito Trickostrongylus tenuis 


(Dobson e Hudson, 1992; Hudson^#/., 1998). Outros enfa- 
tizaxam um proccsso intrfnscco, por mcio do qual um aumcn- 
to dc dcnsidadc leva a mais interagocs entre aves masculinas 
Mo-aparcntadas e* portanto, a interagocs mais agressivas. Is so 
determina, por sua vcz, um espagamento territorial mais am- 
plo c uma reduglao do recrutamento, com um rctardo, tal si- 
tuag4o sc mantdm no ano seguintc (Watson e Moss, 1980; 
Moss e Watson, 2001). Logo, os dois pontos de vista sc ba- 
sciam cm uma depend£ncia cm rctardo da dcnsidadc para gc- 
rar as din&micas ddicas (ver Segilo 10.2.2)* embora cstas sur- 
jam dc diferentes modos. 

Jiobscrvamos*nasScg6cs 12.7.4 parasites? 
c 14.4.2, que mesmo os experimentos 
em eseala dc campo Mo t£m sido capazes dc determinar com 
ccrteza o papel dos ncmatddeos. £ bem provdvel que cles rc- 
duzam a dcnsidadc* c os rcsultados do experimento reforgam 
a kfoia de que elcs tamb^m gcram os ciclos. Pordm, os rcsul¬ 
tados tambdm demonstram que os nematddeos determinam a 
amplitude dos ciclos, mas n£o os originam. 

Em um outro experimento dc 

campo, foram testados aspcctos da al- 

r . „ « r « tGrrrttinos e 

ternativa parcntesco ou comporta- agressao? 

men to territorial” (Mougeot et al. f 
2003). Em ma.clios cstabelecidos em dreas experimentais* fo¬ 
ram feitos implantes de testosterona no inicio do outono, quan- 
do ocorrcm as disputas territoriais. Isso aumentou sua agressi- 
vidade {c, portanto, o tamanho dos sens territdrios) em densi- 
dadcs que normalmcnte ndo gerariam tal comportamento. No 
final do outono, em relagSo 4s ircas-controlc, flcou claro que 
o aumento da agressao dos machos mais veihos reduziu o rc- 
crutamcnto dos machos mais jovens: o tratamento com tes¬ 
tosterona reduziu de forma significativa as densidades de ma¬ 
chos e particularmcnte redu^iu a raxdo de machos j ovens {rc- 
centcmcnte rccrutados) cm relaglo aos maclios maduros* 
embora Mo houvesse efeito consistentc sobre as densidades 
dc f&mcas (Figura 14.13a). 

Aldm disso, no ano seguintc, os machos j ovens Mo rc- 
tornaram, embora os deitos dirctos da testosterona tenham 
desaparecido (Figura 14.13a). Tambdm, por causa da cxplo- 
s4o dos j ovens parents f, os nivcis dc parcntesco foram ptova- 
velmcnte mais baixos cm ireas experimentais do que cm areas- 
controlc. Portanto, a hipdtcse do parcntesco prcv£ que o rc- 
crutamento e a dcnsidadc nas 4reas experimentais teriam per- 
manecido mais baixos durante o ano seguintc: isto d, parcntesco 
mais baixo leva a mais agressSo, que leva a territdrios maiorcs* 
que leva a recrutamento mais baixo, que leva 4 dcnsidadc mais 
baixa Essas prcvisocs foram confirmadas (Figura 14.13b). 

Portanto, esses rcsultados demonstram, ao mcnos, o po- 
tcncial dos processes intrlnsccos cm ter efeitos (rctardados) 
dependentes da dcnsidadc sobre o recrutamento e* assim, gc- 
rar ciclos no galo selvagem. Em uma publicagSo nessc sentido, 
Matthiopoulos e oolaboradores {2003) demonstram como as mu- 
dangas em agressividade podem causar ciclos populacionais. Como 
Mougeot c colaboradorcs observam, contudo, e posslvel que os 
parasitos e o comportamento territorial oontribuam para os ci- 
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FIGURA 14.12 (a) Oscrlayoes conjuntas na abundancia da mariposa, Plodia interpuncteHa, a seu parasit6ide d Venturis caneacens, (P a V, 
raspactivamante), e, a direita, uma analise da fungao de autccorrelagao (ACF, autocorrelation function ) desses dados, (hospedeiro adma, 
parasitdrde embaixo). As linhas indfnadas mostram os niveis que as barras devem ultrapassar para haver significancia estatistica {P < 0,05). 
Os penodos do cido (Q sao de 6 a 7 samanas, com correlates significativas am /, 2I t etc., e correlates negativas sfgnificativas em 0,5h 1,51 , 
etc. (segundo Begon etal., 1996). (b) Series temporals para a abundancia do vespao Euura lasioiepti (a esquerda) e uma analrse AGF desses 
dados (a dsreita). Existe uma insinuagao de um ciclo de oito anos {correlaqao positiva com urn retardo da oito anos; correlagao negative com urn 
ratardo de quatro anos), mas isso nao configure uma significancia estatistica (ultrapassando as linhas) (segundo Tunchin e Berryman, 2000; 
seguindo Hunter a Price, 1996). 


clos obscrvados. Na vcrdade, os dois processes podem interagir: 
os parasites, per cxcmplo, reduacm e comportamento territorial 
(Fox e Hudson, 2001). Ccrtamentc, n£o hi gprantia que uma. das 
cxplicagoe 5 alternatives seja deckrada “vcncedora 1 . 

14.6.3 Lebres 

Os cidos de £< 10 anos” da lebre e do lince tamb^m foram exa- 
minados em SC 96 CS antcriores. Vimos, por cxcmplo, da andlise 
de series temporais de S tense th c cokboradorcs (1997) (ver 
Scgio 14.5.2), que, apesar de tornar-se um cxcmplo de “livro- 
texto” de oscilagdcs conjuntas predador-presa, o cido da lebre 
mostra ser de fato gerado pclas interagoes com seu alimento e 
seus predadorcs, ambos considcrados como guildas, cm vez de 


uma iinica espdeie. O ddo do lince, por outro lado, revda 

realmente ser gerado por suas interagoes com a lebre. 

Isso apdia outros resultados obtidos por meios c-xpcrimen- 

tais muito mais dirctos, revistos por Krebs e colaboradorcs (2001). 

Os padr 6 es demogrdficos que fundamentam o cido da lebre 

S &0 rdativamentc bem-definidos: a fecundida.de e a sobrevi- 

v£ncia comegam a dedinar bem antes que os picos de densidades 

sejam alcangados, chegando aos seus mfnimos dois ou mais anos 

apds o comego do dcclfriio da densidadc (Figura 14.14). 

Prime i ram entc, podem os per- 

. r r . man 1 pul tied es de 

guntar: Nesses padrocs, que papcl alimento e^ou 
dcsempenha a interag&o da lebre predadores, em 
com seu alimento?”. Em uma sMe esca'a de campo 

de exp crime ntos de campo, cm que foi acrescentado ali¬ 
mento artificial, houve um suplemento de alimento natu- 
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[a) Populate 1 Populapao 2 



Ano 


_ Ar&a-conlrole 

Area experimental 



F1GURA 14.13 (a) Mudangas nas quantrdades do galo selvagem (ma¬ 
chos [gales]; razao galo jovem;galo maduro; e femeas [galinhas]) em 
areas-controle (O) e em areas experimentais com implants de testos¬ 
terone (•) em duas populates. A barra cinza representa o periodo 
durante o qual os machos receberam implantes. (b) O reemtamento per 
capita nas duas populates foi mais afto nas areas-controle do que nas 
areas experimentais, em 2001, imediatamente apbs o tratamento e urn 
ano depois (segundo Mougeot etal ., 2003). 


ral 3 ou a qualidadc do alimcnto foi manipulada por fcrtili- 
zantes ou por abate de irvores para disponibifizar ram os dc 
alta quali dad c 3 tod os apontaram na mesma dirc^io. A su- 
plcmenta^o alimetitar podc mclliorar a condiqSo indivi¬ 
dual e, cm alguns casos 3 levar a dcnsidadcs mais altas, mas 
o alimcnto em si parece nSo exerccr influbneia discernfvel 
no padriao cfclico (Krebs et dl. 3 2001). 


ciclos de mancha 
solar? 


Por outro lado, experimentos cm que ou os prcdadorcs 
feram cxcluidos on clcs foram cxclufdos c o alimcnto foi tam- 
b^m suplcmcntado tiveram efeitos muito mais dramiticos. No 
estudo dc Krebs e colaboradores (1995), rcalizado cm Kluanc 
Lake, Yukon, Can add (Figura 14.15a), a combina^lo dos dois 
tratamentos c a predate incomparavclmcntc descmpenharam 
o papcl principal na sobrevivbncia. 

Aldm disso, a suplcmcntado alimentar reduziu levemente 
o dedfnio inicial na fccundidade antes dos picos de densida- 
dcs (Figura 14.15 b), mas a combinato dc suplcmcntado 
alimentar c cxclus&o dc prcdadorcs elevou a fccundidade a nf- 
veis quase mdximos na fase de fccundidade mais baixa seguin- 
tc ao pico dc densidade. Infelizmentc, nlo foi possivcl medir a 
fccundidade cm um tratamento cm que apenas o alimcnto foi 
suplcmcntado - um cxcmplo das frustrates que quase inevi- 
tavclmcntc acompanham os grandcs experimentos dc campo -, 
dc modo que os efeitos dc alimcnto c prcdadorcs n£o pude- 
ram ser desmembrados. Seria possfvcl, contudo, que um au- 
mento da ffcquSncia dc interato com prcdadorcs reduzisse a 
fccundidade por mcio de scus efeitos fisioldgicos sobre as 1c- 
bres (redu^o da cncrgia ou aumento dos nfveis dc hormbnios 
associados ao cstresse). 

Assim, esses resultados dc expe¬ 
rimentos de campo obtidos com difi- 
culdade e as andliscs dc series tempo¬ 
rals concordant, csscncialmcntc, ao sugerirem que o ciclo da 
lebre resulta de intcrat^s com scu alimcnto e sens prcdado¬ 
rcs, sendo que os uitimos possucm um papcl prcpondcrante. 
£ tambem digno de nota que, ao men os durante alguns perio- 
dos, bouve uma corrclato alta entre o ciclo da Icbrc e o ciclo 
dc 10 anos da atividadc da mancha solar, que afeta os padrocs 
climdticos gerais (Sinclair e Gosline, 1997). Esse tipo dc fator 
cxtrinscco c abibtico foi inicial mente um forte candidate a 
desempenhar um papcl importante na condu^o de ciclos po- 
pulacionais cm geral (Elton, 1924). No entanto, subscqiicn- 
tcmentc 3 dc recebeu pouco apoio. Em primeiro lugar, muitos 
ciclos populacionais sSo do periodo indevido e slo tambdrn 
varidveis no periodo (ver, por cxcmplo, os roedores microtf- 
neos, na prdxima scqdo). Em segundo lugar, os ciclos popula¬ 
cionais sdo muitas vezes mais pronunciados do que os ciclos 
cxtrinsecos propostos como scus “causadorcs”. Da mesma for¬ 
ma, mesmo quando 6 demonstrada uma correlator como no 
presente caso, isso simplesmcnte suscita a questdo sobre o que 
liga os dois ciclos: prcsumivclmcnte 6 o clima atuando sobre 
alguma combinato dos fatores que jd considerarnos - preda¬ 
do res, alimcnto e caracterfsticas intrinsecas da prdpria popu¬ 
late embora ndo tenha sido comprovada nenhuma base 
mccanfstica para tal ligaqdo. 

Globalmente, portanto, o traballio com lebres ilustra 
como diferentes mctodologias podem ser reunidas na pesquisa 
para cxplicar um padrdo cfclico. Elc tambdm forncce uma ad- 
vertbneia bastante pondcrada das dificuldades logfsticas e prd- 
ticas - a col eta cm sdrics temporals Ion gas, o empreendimento 
dc experimentos dc campo grandcs - que ncccssitam ser admi- 
tidas e superadas, a fim de estabclccer tais explicates. 
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FIGURA 14.14 (a) Variagao do esforgo reprodutivo por ano (pontos) a medida que a densidade (linha continue) muda durante um ciclo da llebre, 
em Alberta central, Canada, (b) Variagao da sobrevivencia durante do is del os da lebre, em Kluane Lake, Yukon, Canada. Muito poucas tebres 
foram captured as para estimar a sobrevivencia entre 1985 e 1987 (segundo Krebs Bt al, t 2001; [a] seguindo Cary e Keith, 1979), 


14.6.4 Roedores microtineos; lemingues e ratos 
silvestres 

Nlo lid diivida cue mais csforcos t£m 
muitos microtmeos . . ... . * . . 

sao ciclicos - e side acdicados ao cstudo de ciclos 

muitos nio populacionais de roedores microtine- 

os (ratos silvestre c lemingues) do que 
de qualquer outro grupo de csp&ics. Os pcrlodos dos ciclos 
sfio tipicamentc de 3 ou 4 anas, ou, muito mais raramente* de 
2 ou 5 anas ou mesmo mais longos. Essas din&micas clclicas 
t£m sido identiflcadas convincentcmcntc em uma gama de 
comunidadcs, incluindo: ratos silvestres {Microtus spp. e Cle- 
thrionomys spp.)., ua Fenosc&ndia (Finl&ndia., Noruega c Su<*- 
cia)j lemingues {Lcmmus Icmmus)* em Mbitats montanhosos 


da Fcnosc&ndia; lemingues (Lemmus spp. e Dicrostonyx spp.), 
na tundra da America do None, Grocnl India e Siberia; ratos 
silvestres {Ckthrionomys rufocdnus) 3 cm Hokkaido, japlo sc- 
tentrional; ratos silvestres comuns {Microtus arvolis) 3 na Euro- 
pa Central^ c ratos silvestres de eampo {Microtus agr&ti$} 3 na 
Inglatcrra setentrional. Por outro lado, cxistcm muitas outras 
populates de microtfneos que nio evidcnciam ciclos multia- 
nuais, incluindo ratos silvestres na Fcnoscindia meridional, 
na Inglaterra meridional, cm qualquer lugar da Europa e em 
muitos locais da America do Norte (Turchin e Hanski, 2001). 
£ importance enfatiiar tamb^m que um padrlo completamente 
diferentc de irrcgularcs e espetaculares irrupqOcs de abundln- 
cia e movimento de massa d mostrado por apenas poucas po¬ 
pulates de lemingues, cm especial na Laponia finlandcsa £ esse 



FIGURA 14.15 (a) Sobrevivencia de lebres monitoradas (com intervales de confianga de 90%) durante um ciclo de 1988 a 1996, am Kluane 
Lake, Yukon, Canada. As barras representam as densidades; as linhas mostram a sobrevivenda nos controles (•) com exclusao dos predado- 
res mamiferos (□) e com exclusao de predadores mamiferos e suplementagao alimentar (A), {b) Rendimento reprodutivo (linha continue) 
durante um ciclo de iebres de 1988 a 1995, em Kiuane Lake. Foi possivel comparer valo res-control e com aqueles dos tratamentos de suple¬ 
mentagao alimentar em 1989 e 1990 e com aqueles em que hoove suplementagao alimentar e exclusao dos predadores mamiferos em 1991 
e 1992 {segundo Krebs et a/,, 2001; {a) seguindo Krebs et a/., 1995). 
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comportamento suicida que tern si do tdo gross eiramcnte cxa- 
gerado (para dizcr o mfnimo) cm nomc da licenciosidadc poi- 
tica dc ein castas, condcnando todos os lcmingues & intcrpre- 
ta^So popular crrbnca (Hcnttoncn c Kaikusalo, 1993). 

Por muitas dicadas, a mcsma 

cTmportarnento S ama de fetores “trfmccos c intrin9e - 

cidrco cos, proposta para cxplicar os ciclos dc 

microtineos, tcm sido dirigida a ciclos 
populacionais cm geral. Dada a variedade dc cspicics c habi¬ 
tats, talvez scja improvdvel ncstc caso a cxistineia dc uma uni- 
ca explicable que abranja todos os ciclos. Todavia, cxistcm 
algumas caractcrfsticas dos ciclos que aprcscntam uma expli¬ 
cable ou um conjunto de cxplicab6es. Primciro, pda simples 
observable, pereebe-se que algumas populates slio dekeas, e 
outras, ndo. Alim disso, cxistcm caos (cspccialmcntc na Fe- 
nosedndia) on dc vdrias cspieies coexistem, muitas vezes apa- 
rentemente com ccologias bem distintas, to das com ciclos 
sincronizados. As vezes, lid tendincias claras no perfodo 
dos ciclos, principalmente com a latitude crescente (sul para 
norte) na Fenoscindia (ver Sc^lio 14.5.1), ondc foi procu- 
rada mais intensivamente uma explicab&o, mas tambim cm 
Hokkaido, Jap&o, ondc o comportamento cidico aumenta 
muito dc sudocste para uordcste (Stenseth et al. t 1996), e 
ua Europa Central, ondc clc aumenta de norte para sul (Tka- 
dlec c Stenseth, 2001). 

Uma perspeetiva adequada como 

ponto dc partida c reconhecer, como 
de urn processo r r 

jd vimos, que os ciclos dos roedores 

slo o rcsultado dc um processo dc “sc- 
gunda ordenT (Bjarnstad #-£/., 1995;Turchin c Hanski, 2001) 
(ver Scqdo 14.5.1); isto i, elcs refletem os efeitos combinados 
de um processo com dependincia direta da densidadc c de um 
processo com dependincia cm rctardo da densidade. Isso ime- 
diatamentc nos alcrta para o fato que, ao menos cm prinefpio, 
os proccssos direto e cm rctardo ndo precisam ser os mesmos 
cm cada popula^do ciclica: o importantc £ que os dois proccs¬ 
sos atucm cm con junto. 

Iniciamos com as tcorias ; mtrfnsccas”. Ndo £ surpreen- 
dente que ratos silvestres c lcmingues, capazes dc alcanqar ta- 
xas de crcscimento populacional com um potencial extrema- 
mentc alto 3 possam experimentar perfodos de sobre-adensa- 
mento. Tampouco seria surpreendente se o sobre-adensamen- 
to depois produzisse mudanbas flsioldgicas e comportamcn- 
tais. A agressdo miitua (c mesmo a luta) podc tornar-se mais 
co mum c ter conscquineias na fisiologia dos individuos, espe- 
eiaimcntc no equilfbrio hormonal. Sob circunstdncias dife- 
rentes, os individuos podem crescer mais ou amadurcccr mais 
tardc. Podc haver aumento dc prcssdo para que alguns indivi¬ 
duos defendant sens territdrios c para que outros escapem. 
Individuos aparentados e nlo-aparcntados se comportam di- 
fcrentcmcntc entre si quando cstSo adensados. Podem ser gc- 
radas podcrosas forqas locals dc seleb&o natural, que favore- 
cem alguns gendtipos (p. ex., agrcssorcs ou escapistas). Exis¬ 
tent respostas que rcconhcccmos facilmcnte cm socicdades 
human as adensadas, c os ecdlogos t£m procurado os mesmos 


fendmenos, quando tentam cxplicar o comportamento popu¬ 
lacional de roedores. Todos esses efeitos t£m sido cncontrados 
ou rcivindicados por ccdlogos espccialistas cm roedores (p. ex., 
Lidickcr, 197; Krebs, 1978; Gaines et a/., 1979; Christian, 
1980). Pordm, pcrmanccc uma questSo cm aberto: sc algum 
deles desempenha um papel critico na explicable do compor- 
tamento dc populabocs de roedores na natureza. 

Em primeiro lugar, vimos, nas 

Scbocs 6.6 c 6.7, as complcxidadcs, cm 

Y r , , i . r r pa rentesco e 

roedores, das relates entre densidade, agressEio? 

dispersiao, parcntcsco e, por fim, a so- 

brcvivincia c o succsso reprodutivo. Alim disso, todo esse tra- 
balho tern sido reaikado com cspdcics que exibcm ciclos. Por- 
tanto, existc pouco suportc para quaisquer regras universais, 
mas parccc haver tcnd^ncias dc a maior parte da dispersio ser 
natal (logo apds o nascimcnto), dc os machos se dispersarem 
mais do que as f£mcas, dc a dispcrs&o efctiva (aoontecimcnto, 
cm vc^: de uma simples cxpectativa de deslocamento) ser mais 
provdvel cm densidades mais habeas e dc o ajuste ser maior 
quanto maior o parcntcsco dos vizinhos. Isso tern levado al- 
guns autorcs a manifestarem que o “jdri ainda esti fora de dpo- 
ca” (Krebs, 2003), mas outros simplcsmcnte duvidam dc qual- 
quer papel desses proccssos na regulab^o dc populaqdes de roc- 
dorcs, cm especial diantc da frequente depen d^ncia inversa da 
densidade (Wolff, 2003). Certamente, cn quanto as variabdes 
entre individuos podem cstar associadas a diferentes fascs do 
ciclo, n^o significa dlzcr que clas estao governando os ciclos. Se 
os individuos sc dispersam mais cm determinadas fascs do ci¬ 
clo, digamos, ou se sao maiores, £ provdvel que isso seja uma 
mposta a um nfvel presente ou passado dc alimento ou dc dis- 
ponibilidade de espaqo , ^ press So de predaqSo ou a intensidade 
dc infoobSo. Isto d, as variables intrinsecas explicam com mais 
probabilidade a natureza dctalhada das respostas, c os fatores cx- 
trfnsccos s3o mais provdveis para cxplicar as causas das respostas. 

No entanto, ao menos cm um 
caso, foi proposta uma causa intrfnsc- 
ca para a depend£ncia cm rctardo da densidadc. Inchausti c 
Ginzburg (1998) construfram um mo del o com um “efeito 
materno”, cm que as mSes transmitem fcnotipicamcntc sua 
condib^o corporal &s suas filhas, ou da primavera ao outono, 
ou do outono ^ primavera, c isso, por sua vcz, determina sua 
taxa de crcscimento per capita. Assim, nesse caso, a qualidade 
intrinseca de um individuo £ na verdade uma resposta a uma 
densidade passada c, portanto, & disponibilidade dc recurs os 
passada, sendo responsive! pcla dependencia cm rctardo da 
densidade. Alim disso, quando Inchausti c Ginzburg, enfo- 
cando a Fenosclndia, alimentaram seu modclo com o que acrc- 
ditavam ser valorcs razoivcis de taxa dc crcscimento popula¬ 
cional e o efcito materno, ambos decrcsccndo com a latitude, 
foram capazcs dc recriar ciclos com periodos varidveis de 3 a 5 
an os (Figura 14.16). Turchin c Fianski (2001) criticaram as csti- 
mativas dos parlmctros (em especial as das taxas dc crcscimento) 
c aftrmaram que o modclo do efeito materno dc fator previa ci- 
clos dc dois anos, divergentes daqueles observados. Ergon e cola- 
boradorcs (2001) verifrearam com ratos silvestres do campo. 


efeitos matemos? 


434 PARTE 2 - iNTERAgoES 



FIG UR A 14,16 Com portamento do modelo do efeito rnatemo de In- 
chaustf e Ginzburg (1998) com va lores divergentes da taxa reproduti- 
va anual maxima, R , e do efeito materno, M, por meio do qua! a qua- 
Irdade de filhas em uma estagao d afetada pela qualidade das mass 
na estagao anterior (outono ou primavera). As simulates partem de 
75 “anos" pana ajustar a urn padrao regular, (a) R - 7,3; M - 15, (b) R = 
4,4; M - 10. (c) R - 3,5; M = 5 (segundo Inchausti e Ginzburg, 1998). 


Microtus agrestis, dc populates dciicas, que, ao transferi-los 
cntrc locais contras tantes, elcs adquiriram rapidamcnte carac- 
teiisticas mais apropriadas &s suas novas do que is suas velhas 
populagocs — c ccrtamcntc nio aquelas dc suas mics. To da via, 
os resultados dc Inchausti e Ginzburg, cm comparagSo com a 
hipdtcsc da. predate por cspecialistas (vcr Scgio 14.5.1 e a. 
scguir), cnfatizam como o mcsmo padr&o (aqui, o gradlcnte 
latitudinal) podc scr alcangado por mcios complctamentc di- 
fcrentcs. Elcs tambdm mostram que as tcorias intrfnsecas per- 
niancccm “cm atividade”, na busca contfnua dc uma explica¬ 
te para os ciclos dos microtfncos. 

, . Rctornando aos fatores cxtrfn- 

hipotese de . , . ... 

predafao por sccos, existent dots canaidatos prin- 

especialistas cipais: predadores c alimento. (Pa¬ 

rasites c patdgenos despertaram o in- 
tercssc dc Elton imediatamente apds scu artigo original, de 
1924, mas elcs foram depois amplamente ignorados, at£ 


apoio 

experimental? 


que reccntes avangos t^cnicos tornaram scu estudo uma pos- 
sib ilida.de sdia. Pcrmanccc a scr verificado que papcl, sc 
algum, elcs desempenham.) ]i comcgamos o exame dc pre- 
dadores nas Scqocs 10.4.4 c 14.5.1. Sua importincia nos 
cidos dc micro tineos, expressa como a “hipdtese da preda - 
(dopdf especialktd\ rcccbcu considered apoio desde a dd- 
cada dc 1990, a partir de uma sdric dc mo del os matcmdti- 
cos e experiments dc campo, cm especial dc pesqu is ado¬ 
res que sc dcdicaram aos ciclos na Fcnoscindia. A hipdtese, 
formulada cm termos simples, propdc que os predadores 
cspecialistas s&o responsiveis pcla dependencia cm rctardo 
da densidade, c os predadores generalist as, cuja importin- 
cia varia com a latitude, constituent a fontc principal de 
dependdneia direta da densidade. 

Os experimentos iniciais dc 
campo em que os predadores foram 
removidos (na Fenoscindia c cm 
outros lugares), cm bora tipicamcntc lcvasscm a aumentos 
de 2 a 3 vezes na densidade dc ratos silvestres, foram sujci- 
tos a diferentes criticas no scu dclincamento experimental; 
elcs cram dc curta duraqlo, ou dc pequena escala, ou elcs 
afetaram cm dcmasia, ou muito pouco, as espdeies dc pre¬ 
dadores, c elcs muitas vezes envoiveram o erguimento dc 
ccrcas protetoras que provavelmentc afetaram os movimen- 
tos das pres as (ratos sclvagcns) (Hanski et aL t 2001). Expe¬ 
rimentos conclusivos s^o uma necessidade, mas isso n;to os 
torn a mais fdccisl Aldm disso, experimentos mais reccntes 
originam afguns dos mesmos erros. No ocstc da FinMndia, 
Klemola c col abo rad ores (2000) excluiram to dos os preda¬ 
dores dc quatro dreas ecrcadas dc 1 ha, durante dors an os. 
As populates de ratos silvestres nos cercados aumentaram 
mais do que 20 vczes em abundUncia, comparadas com as 
grades-controle, atd que as eardneias dc alimento causas¬ 
sent a redug^o (Figura 14.17a). Pordm, os efeitos dc cspe¬ 
cialistas c gencralistas estiveram inevitavclmentc combina- 
dos cm tal dclincamento; e, ao mcsmo tempo que resul- 
tados como esses indicam um papcl importante dos preda¬ 
dores na sobreviv£ncia c na abund&ncia de ratos silvestres, 
elcs nHo podem provar um papel na causa (dc maneira opos- 
ta, digamos, na amplificaqlo) dos ciclos dos ratos sclva¬ 
gcns. Korpimaki e col abo rad ores (2002) trabalharam na 
mesma irca, mas usaram quatro dreas ndo-ccrcadas muito 
maiorcs (2,5 a 3 km 2 ), por tr£s an os. Elcs rcduziram a abun- 
dUncia dc predadores durante o verdo, mas ndo no inverno: 
mustclidcos, por meio dc armadilhas, c aves predadoras, 
por meio da remogdo natural c artificial de locais dc nidifl- 
caqdo. A rcdugdo dos predadores quadruplicou a densidade 
de ratos silvestres no primeiro (baixo) ano; acelcrou uma 
duplicagdo na densidade no segundo ano; c duplicou a den¬ 
sidade dc outono no tercciro (pico) ano (Figura 14.17b). 
Por^m, novamente cspecialistas c gencralistas nlo foram 
distinguidos, e o padrSo temporal dc abund&ncia mantevc- 
sc esscncialmentc inaltcrado. 

O modelo dc prcdagSo por cspecialistas, aperfciqoado 
com £xito cm uma se^ric de cstudos (os refinamcntos sSo tra^a- 
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dos por Hanski etaL, 2001)* aprescnta as scguintcs caracterfs- 
ticas-chave: (i) crcscimcnto popukcional logistic© da prcsa 
(microtfneo), para, refictir os efeitos da cscassci dc alimento 
diretamcnte dcpcn dentes da densidade sobre os microtineos* 
impedindo o crcscimcnto demasiado de snas populates an¬ 
tes da “captura” por predado res espccialistas; (ii) predadores 
espccialistas (doninlias) com uma taxa dc crcscimcnto popu- 
lacional que declina & medida que aumenta a railo dc preda- 
dorcs espccialistas cm rela^lo is presas; (iii) diferen^as sazo- 
nais na reproduce de ratos silvestres c doninhas no verio c 
no invernoj e (iv) predadores generalistas-gcncralistas, mami- 
feros que mudam dc lugar on aves espccialistas com amplo 
dcslocamcnto (ndmades) que atuam dc nma mancira dircta- 
mente depen den tc da densidade mediante resposta imediata 
is mudan^as na densidade de micro rfneos. Observe, port an¬ 
te, que o modelo inclui dois dos mais cstndados fatores cx- 
trinsecos: predadores c alimento. O alimento fornece a base 
da dcpcnd&ncia dircta da densidade; os predadores especialis- 
tas proporcionam a depcnd£ncia cm rctardo da densidade. Os 


(a) 



1996 1997 1998 


Ano 




1997 199B 1999 
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FIGURA 14.17 (a) A bund and as medias de ratos silvestres (± EP) em 
quatro grades pequanas com exdusao da predadores (•) a quatro 
grades-controle (O), no oaste da Finlandia (segundo Klamola ef a/., 
2000). (b) Densidade de rates silvestres (numero mSdio da individuos 
capturados, ± EP, em abril, junho, agosto e outubro), provanientes de 
quatro locais grandes com reduqao de predadores {•} e quatro lo- 
cais-eontrole (O), no oesta da Finlandia. A redu^ao de predadores 
ocorreu so mente durante o verao, a as densidades da ratos silvestres 
tenderam a igualar-se aos niveis do controls durante o invemo (se¬ 
gundo Korpimakr et at, 2002). 


predadores gcneralistas fcrncccm* pois* uma fontc adicional 
dc depend£ncia dircta de densidade que pode variar para si- 
mular scu conliecido declinio cm abundlncia com a latitude. 

Quando o modcio 6 transfer- 

mado em parlmctro com dados dc ipt:iidorn ? 
campo da Fcnosclndia, ele pode rc- 

criar um numero impressionante dc caractcristicas da di- 
nlmica observada. Os ciclos slo aumentos da amplitude c 
perfodo corretos, c tanto o perfodo quanto a amplitude do 
ciclo aumentam com a latitude k medida que a densidade 
de predadores gcneralistas dccrescej conforme observado 
na natureza (Figura 14.18). Um modcio rclacionado para o 
1 cm in gu e- dc - col ar, Dicrostonyx groenlandicus , predado por 
um predador espccialista {o arminlio, Mustela ermine a) c 
tr£s gcneralistas (Gilg eta!., 2003), foi tambdm capaz de 
rccriar ciclos observados na Groenl India uma vcz transfor- 
mado cm parlmctro com dados dc campo. 

Por outro lado, ncm to dos os estudos t£m-sc ajustado Is 
prcvisocs do modelo dc predate por espccialistas. Larnbin c 
colaboradores (2000) dcscrcveram ciclos regulates de ratos sil¬ 
vestres do campo cm florcsta de Kielder 3 Inglaterra setentrio- 
nal (55°N), com um perfodo de 3 a 4 anos c uma diferen^a dc 
aproximadamente 10 vezes entre densidades de pico c densi- 
dadcs dc deprcsslo (uma diferenqa dc 1 cm uma escala loga- 
rftmica, como na Figura 14.18). No entanto, parametrizando 
o modcio de preda^lo por espccialistas com a intensidade es- 
timada de predaglo por gcneralistas, ncsste local nlo haveria 
previslo dc ciclos - como liaveria com a latitude. A!cm disso, 
um programa rigoroso dc reduflo do mimero de doninlias 
(isto d predadores espccialistas) cm grades nlo-ccrcadas den- 
tro do local (de aproximadamente 60% cm comparand com 
locais-controlc) aumentou a sobreviv£ncia de ratos silvestres 
adultos cm ccrca dc 25%, mas nlo teve impact® aprecilvd na 
dinlmica cfdica (Graham c Larnbin, 2002). 

Lamb in e scus colaborados conclufram desses estudos 
que os predadores gcneralistas nlo podem, aftnal, scr respon- 
slveis pelo gradiente no comprimcnto do ciclo vcrificado na 
Fcnosclndia; c que os ciclos dos ratos silvestres nao precisam 
scr o rcsultado do impacto da preda^o por espccialistas (isto 
6, a doninlia) (uma vcz que cles pareccm nlo cstar cm Kid¬ 
der). Lcmbrc-sc, tamb^m, que os tcsultados das anlliscs e das 
series temporais (ver Se^o 14.5.1) c os estudos da rcmoqlo dc 
predadores na Fcnosclndia slo coercntes com a liipdtesc de 
prcdaiflo por cspecialistasj mas nlo a comprovam. Em 
comparaqlo, a resposta a esses resultados dc partidlrios da 
hipdtese de prcda^lo por espccialistas (p. ex., Korpinaki et 
al.t 2003) enfatiza que os ciclos de Kicldcr sao diferentes 
daqueles na Fcnosclndia sctcntrional (amplitude mais bai- 
xa cm Kidder* densidades mais aitas nas depressoes, mcnos 
sincronia espacial c apenas uma espe^cie de rato silvestre cn- 
volvida). Ou seja, cles sustentam que os resultados cm Ki¬ 
dder podem nos dizer pouco ou nada sobre cidos na Fc- 
noscindia. Embora possamos nos empenliar para impedir 
isto, mesmo os estudos prccisos slo mnitas vcms abertos a 
interpreta^ocs aiternativas. 
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FIGURA 14,18 (a) Dados amostrados gerados pelo modelo de predagao por especialistas a as fungoes de autocorrelagao assocfadas (ACFs), 
para diferentes valores de abundancia de predado res generalistas, G. A medida que G aumenta, aumenta o periodo do cido a diminui a 
amplitude do ciclo; am valores suficientemente altos, as dinamicas sao suiteientemanta attas para qua os ctelos desaparegam por complete, (b) 
Series temporals com para veis da -cinco locals da observances de campo; Kilpisjarvi (69*M; periodo = 5), Sotkamo {64 S N; periodo - 4), Ruotsala 
{63®N; periodo = 3), Zvenigorod periodo - 3) e Wytham Wood (51® N; periodioidade nao-significativa} {segundo Torch in a Hanski, 1997). 


Retom ando finalmentc ao papcl 
um papal oara o r r 

alimento? do airmen to, tanto as observagocs de 

campo como os cxpcrimcntos sugercm 
que serin impmdente admitir que as mesmas forgas atuam sobre 
ratos selvagcns e lemingucs (Turchin c BatsJi, 2001). Em pri- 
mciro lugar, os ratos siivcstrcs tipicamcntc consomcm uma 
gama de plan ms vascularcs, incluindo graminbides (gramine- 
as c ciperioeas), c os lemingues se alimentam de umi mi stum 
de musgos e graminbides. Os ratos siivcstrcs parcccm rara- 
mentc consumir uma porceutagem baixa do material vegetal 
disponfvel (embora, naturalmcnte, a qualidade do alimento 
disponfvel possa scr mais importantc do que sua quantidade - 
ver, por cxcmplo, Barnli, 1983); e a suplcmcntagSo aJimcutar 


nHo tem aumentado a abundinda desses animals (embora ex- 
perimentos tenliam sido frustrados pelo “cfeito da despensa”, 
por mcio do qual os prcdadores slio atraldos por attas densida- 
dcs de ratos siivcstrcs, contrariando os efeitos da suplcmcnta- 
gao). Os lemingues, por outro lado, nos picos das densidades, 
removcm mais do que 50% c, £s vezes, entre 90 a 100% da 
vegetag&o disponfvel. 

Al<£m disso, mediante uma an^Iise de mo del os, Tur chin 
e Batzli (2001) mostraram que o papcl que a vcgctagSo podc 
dcscmpcnliar cm din&micas dclicas depende dccisivamentc da 
naturem da prbpria vegetag5o, em especial da din&mica de 
vegctag&o apbs um eonsumo significative por herbivoros. Se 
as dinamicas forem logfsticas (is to b, cm forma de S), is so pode 
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proporcionar a dcpend£ncia cm rctardo da densidade, ncccs- 
siria para gerar ciclos dc “scgunda ordem” na abundincia dc 
microtincos. Pofom* sc as dinimicas fbrcm dc urn “rcbrota- 
memo” (isto d* uma resposta initial ripida, desacclcrando atd 
ser alcangada uma abundinda dc saturagio), cntlo toda a de- 
penddneia da densidade seri dir eta cm vez dc cm retar do. Ncsse 
caso, a intcragio microtfneo-alimento podc desempenhar uma 
parte integral nas dinimicas cfclicas (como acontcce* por 
excmplo, na hipdtcse da predagao por cspccialistas), mas ela 
ndo podc ser a forga motriz dc scgunda ordem. Decisivamcn- 
tc, as plantas consumidas por ratos silvestres pareccm cxibir 
uma ripida dinimica dc rebrotamento devido i grande pro¬ 
per ^do dc partes nSo-consumidas, muitas das quais sc cncon- 
tram enterradas. Em comparag&o* os musgos sdo por natureza 
totalmcntc disponivcis aos sens consumidorcs e* uma vcz de- 
vastados pclos lemingucs* estes muitas votes cscavam o solo d 
procura dc rkomas c igualmcntc os dcstrocm. Portanto, a vc- 
getagio on dc vivcm os lemingucs provavclmente exile dini¬ 
mica logistica: ripida somente ap6s um comedo lento. 

Com base nisso, Turchin e Batzli tornaram parimetro 
um modclo para microtincos e um suprimento alimentar com 
crcscimcnto logistico* usando os dados disponivcis para o le- 
minguc marrom {Lemmas sibiricus) c sua vegetagio cm Bar- 
row, Alasca (Batzli, 1993). Os rcsultados foram animadorcs, 
embora sem ser represcntagocs perfeitas dos padrocs observa- 
dos: as amplitudes dos ciclos foram demasiado baixas (400, 
cm vcz dc 600 votes) e longas (seis* cm vcz dc quatro an os). 
Por outro lado, a inoerteza e, cm alguns casos, o desconhcci- 
mento ccrcaram virios dos parimetros observados. Serd 
ncccssirio um cuidadoso trabalho dc campo* cspccialmcntc 
para obter cstimativas dc parimetros dc inverno sob a neve, 
para determinar sc taf critica 6 justificada pda vcracidade sobre 
a biologia dc lemingucs. 

Os ciclos dc microtincos t£m sido estudados por mais 
tempo e com maior intensidadc do que quaisquer outras espd- 
cics c t£m gcrado mais tcorias para explici-los e mais diver¬ 
gences entre defcnsorcs cm debate. No momento dc cscrcvcr, 
par ecc tcr-sc chegado proximo a um con sen so dc que 6 ncccs- 
siria uma conjungio dc depcndencia dir eta c rctardo da den¬ 
sidade para cxplicar os padrScs observados- c mais apoio 6 con- 
quistado a controvdrsia dc que os ptcdadorcs espccialistas for- 
ncccm a depcndencia cm rctardo da densidade* c a cscasscz dc 
aiimento c predadorcs gcncraiistas cstabclcccm a depcndencia 
dircta da densidade. No entanto* to das as “conclusocs cienti- 
ficas” slo provisdrias* c as modas mudam cm cidncia como cm 
tudo. Rcsta saber qulo consistcntes c universal comprovam 
ser as explicates atuais. 

Em uma abordagem eeral, ini- 
como conclus^o . , , ^ t 

ciamos cstc capitulo com uma sene dc 

petguntas. Por que algumas espdcics sio raras c outras sio co- 

muns? Por que uma espdeie ocorrc com dcnsidadcs populacio- 

nais baixas cm alguns locais c com dcnsidadcs altas cm outros? 

Que fatorcs causam flutuagdes na abundincia dc uma espdeie? 

Ten do chegado ao final do capitulo, deveria Bear claro que 

nenhuma dessas perguntas tern uma resposta simples. Ob ser¬ 


vants cm excmplos particulates por que uma espdeie d rara ou 
por que uma outra varia cm abundincia dc local para local. 
Pordm* nio devemos esperar que a resposta seja a mesma para 
todas as espdcics - principalmcntc quando iniciamos um novo 
cstudo de uma espdcic que demanda nossa atengio, talvcz pela 
sua abundancia excessiva (uma praga) ou pela diminuigio da 
abundincia (um afvo para conservagio). Entretanto* d crucial 
que tenhamos uma iddia clara de quais slo as respostas possf- 
veis e como podemos obter tais respostas. O objetivo deste 
capitulo foi examinar css as possibilidadcs e a maneira de dis- 
tingui-las. No prdximo capitulo, voltarcmos a alguns dos exem- 
plos prementes de populagocs, cuja abundincia nccessitamos 
comprcx:nder, a fim de aplicar alguma medida dc controle - se¬ 
jant pragas ou rccursos naturals que desejamos cxplorar. 

Resumo 

Reunimos tdpicos dc capitulos anteriorcs, buscando cxplicar 
variagocs cm abundincia. 

Os ccdlogos podem enfatizar a estabilidadc ou as fiutua- 
q6cs. Pita csclarecer cssas perspectivas contras tantes, 6 neces- 
sirio distinguir claramcntc entre fatorcs que determinam e 
aquclcs que rcgulam a abundincia. Assim procedendo* revisa- 
mos conflitos histdricos entre os pontos de vista dc Nicholson 
c Andrewartha c Birch. Dcscrevcmos, entio, cm linhas gcrais* 
as abordagens demogrificas mecanistica c de densidade para a 
investigate de abundincia. 

Iniciando com a abordagem dcmogriflca* cxplicamos a 
anilisc do fator-chavc, sens usos, mas tambbm suas defici^n- 
cias. Por conscqti£ncia* cxplicamos tambdm a anilisc da con- 
tribuiqio da X* que supera alguns dos problcmas com a an^lisc 
do fator-chave, c, ao dcsenvolvcr cssa cxplicagiOi dcscrevcmos 
c aplicamos a anilise da clasticidadc. 

A abordagem mecanistica rclaciona o nfvel ou presenga 
dc um fator (quantidadc de aiimento, presen ga de predado¬ 
rcs) com a prdpria abundincia ou a taxa de crcscimcnto po- 
pulacionat. Isso podc simplesmcnte tratar-sc de correlagSes* mas 
podc, alternativamcnte, cnvolver a perturbagio experimental dc 
populagocs. Vcriflcamos que a introdugao de um agente dc con- 
trolc bioldgico e um exemplo particular dcssa abordagem. 

As correlates com densidade nio cstio ausentes cm 
outras abordagens* mas a abordagem da densidade enfoca as 
dcpcnd£ncias da densidade cm si mesma. Explicamos como 
as aniliscs dc series temporals buscarn dissecar as depend^n- 
cias da densidade* cm especial as forgas rcladvas de dependSn- 
cia dircta e cm rctardo da densidade, quando a abundincia 
cm um dado tempo 6 expressa como reflexo de abundincias 
cm tempos diferentes no passado (“retardos no tempo”). Mos- 
trarnos, afom dis so, como anilises relacionadas podem ser 
valiosas na eontagem e na caractcrizaglo de retardos cm uma 
dcscrigio dtima dc uma s^ric temporal, c tambdm na avalia- 
gio das rcspcctivas contribuigdes dc processes densidade-dc- 
pendentes e densidade-indcpcndcntcs (cspccialmcntc climi- 
ticos) na determinagio da abundincia. 
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Os ciclos rcgukrcs e de multigeragoes tem sido de mui- 
tas manciras, e por muitos anos^ os marcos rcferenciais cm 
relag£o aos quais os ccdlogos tem tcstado sua capaeidadc de 
entcndcr a determina^ao de abundlnda. Explicamos como os 
ciclos podem scr identiftcados dcntro de sdrics temporals e, 
depoisj cxaminamos tr£s estudos de caso cm detalhc. 

Os ciclos do galo-selvagem-vermclho il us tram as difi- 
culdadcs de distinguir cxplanagocs alternatives - parasitos c 
parentcsco/comportamcnto territorial -* ambos com suportc. 

O trabalho sobrc ciclos em lebrcs ilustra a reunite de 
andlises dctalhadas dc sdries temporals e rcsultados obtidos 
por mcios cxpcrimcntais muito mais dirctos. Ele tambem for- 
nccc uma advcrtdncia ponderada das dificuldades logisticas e 
prdticas que ncccssitam ser admitidas c supcradas para cstabe- 
lcccr explicates. 

Mais esforgos tem sido dcdicados ao estudo de ciclos 
populacionais cm rocdores microtfncos (ratos silvestrcs e 


lemingues) do que em qualqucr outro grupo dc cspdcics. 
Dcscrcvemos as tcnddneias gcogrdficas dos ciclos e a ncccs- 
sidadc de uma explicate de suas causas. Observances que 
tal cxplicagio deve rcconhcccr que os ciclos sHo o rcsultado 
de um processo dc “segunda ordem”: uma combinagao de 
um processo corn dependencia dircta da densidade c um 
processo com dependencia cm rctardo da densidade. Em 
seguida 3 examinamos trfis conjuntos dc explicate que 
difcrcm quanto k fonte dc dependencia cm rctardo da den- 
sidadc: (i) as teorias “intrinsecas”, incluindo eficitos mater- 
nos; (ii) a “hipdtcse dc predag^o por especial istas”j apoiada 
por modclos matcmdticos e experimentos de campo, embora 
ambos tenham sido sujeitos k critica ou eviddneia contra- 
ditdria; e (iii) as teorias enfocadas no alimento, que tam¬ 
bem apresentam alguns problcmas. 

Conclufmos reconhcccndo que nenhuma das perguntas 
formuladas no infeio do capitulo tem respostas simples. 


Capftulo 15 

Aplicagoes Ecologicas ao Nivel das 
Interagdes entre Populagoes: Controle 
de Pragas e Manejo de Exploragao 
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15.1 Introdu^ao 


Os seres human os fazem parte de todos os ccossistcmas. As 
vezes, nossas atividadcs nos motivam a conduzir csp^cics iden- 
tificadas como pragas rumo k extin £io ou a matar indivfduos 
de espdcics que exploramos como fonte de alimento ou fibras^ 
ao mesmo tempo cm que girantimos a persist£ncia de suas 
populates. Da mesma forma, podemos alocar csfor^os pata 
prevenir a cxtin£io de espdcics que acreditamos estarem amc- 
a^idas. Os resultados esperados pcios profission ais envoividos 
com o controle de pragas, o manejo de explora^So e a biologia 
da conscrvagSo silo muito difercntcs s mas todos elcs necessi- 
tarn de cstran-gias de manejo bascadas na tcoria da dinimica 
populacionaL Devido ao fato de grande parte das ferramentas 
des envoividas para manejar espdeies amca^idas estar baseada 
na dinimica de suas populates isoladamente, tratamos da 
eonservaqlio das cspdcics no Capftulo 7j ao final da primdra 
segao do livro, a qual considcrou a ecologia cm nfveis indivi¬ 
dual e populadonal Os gestores ambientais rcsponsdvcis pelo 
controle de pragas e pelo manejo de cxplora^iio, por outro 
lado, devem cm geral tratar cxplidtamentc das intera^oes que 
envoivcm muitas esp^cies, e scu trabalho deve ser embasado 
na tcoria referente is intcra^ocs intercspccfflcas cobcrtas na 
segunda seg£o do livro (Capltulos 8 a 14). O controle de pra¬ 
gas c o manejo de cxplora^io sio tdpicos dcste capftulo. 

A importancia do controle de pragmas e do manejo de cxplo- 
ra£io crcsceu cxponencialmcnte com o aumento da popula^So 
liumana (ver Sc^o 7.1), c cada um deles csti envoi vido com um 

aspccto difcrentc da “sustentabilidade”. 
Diacr que uma atividade £ “sustentive!” 
significa que cla pode continuar, ou ser 
repetida no futuro previsfvcl. No entan- 
to, devido ao fato de boa parte das ativi¬ 
dades humanas n3o ser obviamente sustentdvel, hi uma cresccn- 
te prcocupa^io acerca de scu impacto sobre os rccursos naturais. 
NSo podemos continuar utiliitando os mesmos pcsticidas sc um 
mimero crcscentc de pragas e resistente a elcs. NSo podemos {sc 
pretendemos ter peixe para comer no futuro) continuar rctirando 


“sustentabilidade" 
- um objetivo do 
control de pragas 
e do manejo de 
exploragao 


peixes do mar mais rapidamentc do que as populates remancs- 
centes t£m oondi^ocs de substituf-los. 

Assim, a sustentabilidade tem-se tornado um dos con- 
ceitos centrals - talvez o conceito central — da crcscentc preo- 
cupaq^o cm rcla^io ao dcstino da Terra c das comunidadcs 
ccoldgicas que a habitam. Em nossa definite de sustentabili¬ 
dade, utilizamos a expresssio “futuro previsfvcl” porque, quan- 
do uma atividade £ descrita como sustcntivcl, isso £ feito com 
base no conhecimento da <£poca. Por£m, muitos fatorcs per- 
mancccm desconhccidos ou imprcvislvcis. Uma determinada 
situa^&o pode piorar {como ocorre quando condiq&es occano- 
grificas ad vers as comprometem um cstoque pesqueiro ji amca- 
^ado pcia sobrc-cxploraqSo) ou algum problcma adicional im- 
previsto pode ser descoberto (como o desenvolvimcnto de re- 
sis t^ncia a um pcsticida porente). Por outro lado, avanqos 
tecnoldgicos podem permitir que uma atividade que ate cntiio 
parecia insustentavel sc tornc sustentive] (novos tipos de pes- 
ticidas que sejam mais cspecialLrados no comb ate a uma de¬ 
terminada praga e que sejam inofensivos a outras espdeies podem 
ser dcscobertos). No entanto, tambem M o perigo real de obscr- 
vamios os imimeros avan^os tecnoldgicos c cientffioos alcan^a- 
dos no passado c agirmos com a crcn^a de que sempre haveri um 
“conscrto” tecnoldgioo para resolver nossos problcmas atuais. Pri- 
ticas insustentdveis simplesmentc nHo podem ser aceitas com base 
na crenel de que os avan^os do futuro as tornario sustenuivcis. 

O rccotihecimcnto da importancia da sustentabilidade como 
uma iddia unificadora na ecologia aplicada tern crescido gradual- 
mentc, mas temos de lembrar que a sustentabilidade sd nasceu, 
de fato, cm 1991. Foi quando a Socicdadc Americana de Ecolo¬ 
gia {Ecological Society of America) publicou “A iniciadva para 
uma biosfera sustcntivel: uma agenda de pesquisa ccolbgica”, uma 
“convoca^ao as armas para todos os ccdlogos 11 redigida por 16 co- 
autores (Lubchenco et ah 1991). E, no mesmo ano, a UniSo 
Mondial para a Naturcaa (IUCN), o Programa das Na^5es Uni- 
das para o Meio Ambicnte (PNUMA) e a Rede \VWF {antes 
conhecida como Fundo Mondial para a Natures) publicaram 
cm oonjunto Cuidando da Terra. Uma EstmtSgiapara a Vida Sus - 
ten tapel (IUCN/UNEP/WWE, 1991). Os contcildos detalhados 
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desses documcntos sSo mcnos importantes do que a sua cxistbn- 
cia. Eles indlcam uma prcocupagao crcsccntc com a sustentabili- 
dade* eompartilliada por eientistas* organizagoes Mo -gpvemamen- 
tais e governos, c o rcconhccimcnto dc que grande parte do que 
fazemos Mo 6 sustentive!. Mais recentemente* a £nksc mudmi 
dc uma perspective puramente ccoldgica para uma perspcctiva 
que incorpora as condigScs socials e cconbmicas que influendam 
a sustentabilidade (Milncr-Gulknd & Mace* 1998) - a qua! 6, h.s 
yeses, referida como o “tripiT da sustcntabilidadc. 

Neste capftulo* trataremos da aplicagSo da tcoria popu- 
lacionai ao controlc dc pragas (5cg£o 15.2) c ao manejo dc 
recursos naturals (Scg£o 15.3). Jd vimos como os dctalhes da 
estrututaglo cspaclal das populates podem afetar sua dini- 
mica (ver Capftulos 6 e 14). Com isso cm mentc, a Segiao 15.4 
fornece excmplos da aplicagao dc uma perspcctiva metapopula- 
cional no controle de pragas e no manejo de exploragao. 

Discutimos no Capftulo 7 como sc cspera que a mudan- 
ga climitica global prevista afetc os padrocs dc distribute 
das csp^cics. Tais conclusdes foram bascadas no mapeamento 
dos nichos fundamentals das csptfoics cm vista de novos pa¬ 
drocs globais dc temperatura c pluviosidade. Nao enfbeare- 
mos esse fendmeno nestc capltulo, mas devemos observar que 
a mudanga global tambdm impactard os pardmetros popula- 
cionais, como as taxas de natalidade c mortalidade e a ipoca 
reprodutiva (p. ex.* Walther et al .* 2002- Corn* 2G03)* com 
implicates para a dinimica das populates das csp^cics-pra- 
ga e das espdeies cxploradas (e sob risco dc extin gao)■ 


15.2 Manejo de pragas 

Uma esprfeie-praga 6 aqueia que os se- 
o que d uma r ^ , 

Dra g a 7 res numanos eonsidcram lndcscjavd. 

Essa defmigao cobre uma ampla gama 
dc “pccados”: os mosquitos sdo pragas porque siao vetorcs de 
doengas ou porque suas picadas provocam coccira; Allium spp. 
slo pragas porque quando colhidas com o trigo dlo gosto dc 
ceboia ao pSo; rates e camundongos sdo pragmas porque atacam 
cstoques de alimento; carnivores mustclfdcos s&o pragas na 
Nova Zel&ndia porque slo invasorcs indesejdveis que cagam 
aves e insetos natives; ervas daninlias dc jardim sdo pragas por 
razoes cstdticas. As pcs so as querem se livrar dc todas cl as. 


1S.2.1 Nivel de prejufzo economico e limiares 
economicos 


ncccssidadc dc um controlc adicional (o nfvcl de prejuizo econo- 
mico ou NPE). Nossa discusslo esti bascada principalmentc na 
tcoria abordada no Capltulo 14* a qual tratou dc uma combina- 
g3o dc fatorcs que determinam a abundincia media dc uma csp6- 
cic c suas flutuagScs ao redor dessa mddia. O NPE para uma 
praga hipotdtica 6 iiustrado na Figura 15.1a: cle £ maior do que 
zero (a crradicag&o nao e vantajosa)* mas tambem esti abaixo da 
abundincia m&iia e dpica da espdeie. Sc a espdrie for natural- 
mentc autolimitada a uma densidade abaixo do NPE* entao nunca 
haveria uma tazSo cconomica para sc aplicar medidas dc “contro¬ 
lc”* e a espdeie Mo podcria* por definiglao* ser considcrada uma 
“praga” (Figura 15.1b). Contudo, existem outras espdeies que pos- 
sucm uma capacidade dc suporte acima do NPE, mas que tem 
uma abundincia tfpica que 6 mantida abaixo do NPE por inimi- 
gos naturals (Figura 15.1c). Essas slo pragas cm potential, po- 
dendo tornar-sc pragas reals sc os scus inimigos forem rcmovidos. 

No entanto* quando uma populagao-praga atingc uma 
densidade na qual estd causando prcjufzo cconbmico* cm geral 


(a) 



"Abundincia de 
equilibria" 

Nivel de prejuizo 
economico 





Nivel de prejuizo 
econ&mico 


"Abundincia de 
equilibria" 


(cl 



Nivel de prejuizo 
econamice 


A cconomia c a sustcntabilidadc estio 
intimamente ligidas. As forgas do mcr- 
cado asseguram que as prdticas nio-cco- 
nomicas nao sejam sustcntivcis. Algui?m 
podcria imaginar que o objetivo do con¬ 
trole dc pragas seja sempre a erradicagio 
total da praga* mas csta Mo 6 a regra geral. Em vez disso* o obje- 
dvo C reduzir a populagao da praga a um nfvcl no qual n3o hi 


FIGURA 15.1 (a) Flutua^oes populacionais de uma praga hipotetica. 
A abundanda flutua ao redor da lf abundancia de equilfbrro" estabele- 
cida pelas intera^oes da praga com seu alimento, seus predado res, 
etc. Faz sentido economico contra I ar a praga quando sua abundanda 
excede o nivel de prejuizo economico (NPE). Sendo uma praga, sua 
abundanefa excede o NPE durante a maior parte do tempo (assumin- 
do-se que ela nao esteja sendo controlada). (b) Por outro lado, uma 
espdeie que nao pode ser uma praga sempre flutua abaixo de seu 
NPE. (c) Pragas “potenciais" normalmente flutuam abaixo de seu NPE, 
mas o ultrapassam na ausencia de um ou de varios inimigos naturais, 


o nivel de prejuizo 
economico 
determine as 
pragas reais e 
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ji & muito tardc para comcgar a con¬ 
trol a-la. Entao, o limiar cconbmico 
(LE) 6 ainda mais importante: a den- 
sidade da praga na qual se deve agir 
para prevenir que da atinja o NPE. Os LE-s sio progndsticos 
bascados cm anilises dc custo-beneffcio (Ramirez & Saunders, 
1999) e cm estudos detalhados dc surtos passados ou 3 is vczes, 
cm correlates com registros climiticos. Eles podem lcvar cm 
considerate nio apenas o numero dc indivfduos da espbeie- 
praga, como tambbm as populates de sens inimigos naturals. 
For exemploj a fim dc oontrolar o affdco-pintado-da-alfafa 
(Therioaphis na alfafa forrageira da California, medi- 

das dc controlc tiverani de scr adotadas cm determinadas bpocas 
e sob as seguintes circunstincias (Flint & van den Bosch, 1981): 

1. Quando a populate dc affdcos atingc 40 individuos por 
caulc na primavera. 

2. Quando a populate atingc 20 affdcos por caulc no verao 
e no outono, mas os trbs primciros cortcs de forrageira nio 
sio tratados sc a taxa de joaninlias (colcbptcros predado res 
de affdcos) por afidco for dc um adulto para cada 5 a 10 
affdcos ou trbs larvas para cada 40 affdcos cm alfafas cm pb 
ou uma larva para cada 50 affdcos cm rcstolhos. 

3. Quando hi 50 a. 70 affdcos por caulc durante o inverno. 

15.2.2 Pesticidas quimicos, ressurgencia de 
pragas-alvo e pragas secundarias 

Os pesticidas qufmicos sio uma partc-cliavc do arsenal dos 
profusionais responsiveis por controkr pragas, mas cies de- 
vcm scr utilizados com cuidado, pois a tcoria populacional 
(veja, cm particular, o Capitulo 14) prev£ respostas indcscja- 
vcis i sua a plicate. A seguir, disoutimos uma garna de pesticidas 
e licrbicidas quimicos antes dc continuarmos a considcrar algu- 
mas conscqiicncias indesejiveis dc seu uso. 

15.2.2.1 Inseticidas 

O uso de inorpinkos data do infeio do 
como elns controlc de pragas, c, juntamente com 

os produtos vegetais, cies cram as ar- 
mas quimicas do cresccntc armamen- 
to de comb ate aos insetos-praga do sbculo XIX c infeio do 
sbeulo XX. Elcs sio normalmentc compostos mctilicos ou sais 
de cobre, enxofrc, arsbnico ou chumbo - e sio primordial- 
mentc venenos cstomacais (isto b, cies sio ineffeientes como 
venenos dc contato) c sio 3 portanto, efetivos apenas contra 
insetos com aparefho bucal mastigador. Estc fato, juntamente 
com seu legado de rcsfduos mctilicos altamcntc tbxicos e per- 
sistentes, tbm rcsultado cm seu abandono virtual (Horn, 1988). 

Produtos vegetais naturals com propriedades inseticidas, 
ou botknkoSy como a nicotina do tabaco c o piretro dos crisin- 
temos, seguiram um caminlio scmclfiante aos inorganicos, ten- 


do sido amplamcntc substituidos, cm particular devido i sua 
instabilidade quando expostos i luz c ao ar. Contudo, uma 
gama de piretrdidcs sinthicos com cstabilidade muito maior, 
como a permetrina e a deltametrina, substimfram outros ti- 
pos de inseticidas orginicos (dcscritos a seguir) devido i sua 
reladva scletividade contra pragas cm oposigio a espbeies bc- 
nbficas (Pickett, 1988). 

Os hidrocarbonetos dorados sao venenos de contato que 
afetam a transmissio dc impulses nervosos. Elcs sio insolu- 
veis na igua c possuem uma grande affnidadc com gorduras, 
tendendo, assim, a conccntrar-se no ted do adiposo dos ani¬ 
mals. O mais conhccido b o DDT: um Prbmio Nobel foi con- 
ccdido ao seu descobridor em 1948, mas o scu uso foi suspen¬ 
se nos EUA, cxceto cm casos dc emergbneia, desde 1973 (cm- 
bora cle continue sendo usado nos pafscs mais pobres). Ou¬ 
tros hidrocarbonctos dorados em uso incluem toxafcno, al- 
drin, dicldrin, lindane, metoxidoro e dordano. 

Os organofbsfbradm tambbrn sio venenos que atacam o 
sistema nervoso. Elcs sio muito mais tdxicos (para insetos e 
mamiferos) do que os hidrocarbonctos dorados, mas cm gcral 
s&o me nos persistentes no ambicntc. Excmplos incluem o 
malation, o paration c o diazinon. 

Os carbamates t£m um modo dc agio scmclhante ao dos 
organofosforados, mas alguns sSo muito me nos tdxicos aos 
mamiferos. Contudo, a maioria 6 extremamente tdxica a abc- 
Uias (ncccssdrias para a polinizagio) c vespas paras itdidcs (os 
provdveis inimigos naturals dos insetos-praga). O carbamate 
mais conhccido i o carbaril. 

Os repiladores de crescimento de insetos sao produtos quf¬ 
micos de virios tipos que mimetizam hormdnios c enzimas 
naturals dos insetos e, assim, interferem no scu crescimento e 
dcsenvolvimcnto normal. Elcs sSo gcralmentc inofensivos aos 
vertebrados c is plantas, embora possam ser tlo efetivos con¬ 
tra insetos que sSo inimigos naturals de uma praga quanto i 
prdpria praga. Os dois principals tipos que t£m sido efeti- 
vamente utilizados sio (i) inibidorcs da sfrncsc de quitina, como 
o diffubenzuron, que impede a for mag io de um cxocsqueleto 
apropriado quando o inseto realiza. a muda; c (ii) anilogos de 
hormbnios ju venis, como o metopreno, o qual impede os in¬ 
setos-praga de rcalizarem a muda para a vida adulta, reduzin- 
do, dcssa forma, o tamanlio populacional da gcragio subsc- 
qilcnte. 

Os j emtoquimkos nao sio toxinas, mas produtos quimi¬ 
cos que provocam uma mudanga no comportamcnto da pra¬ 
ga (litcralmcntc, “sinais quimicos”). Todos t£m base cm subs- 
tancias dc ocorrbncia natural, embora cm alguns casos tcnlia 
side possivel sintetizar os prbprios scmioqufmicos ou seus ani- 
logos. Os ferombnios agem sobre os membros da mesma es- 
p^ciej os aleloqufmicos sobre os membros dc outra csptfoic. 
Ferombnios dc atragio sexual sio utilizados comcrcialmcnte 
para controlar populagdcs de mariposas ao interferirem no aca- 
salamcnto (Rcecc, 1985)* c o fcrombnio dc alarmc dos affdcos 6 
usado para aumrntar a eficibncia de um fungo patogcnico contra 
affdcos-prag^., em cstufas na Gri-Bretanha, por mcio do aumen- 
to da mobilidade dos affdcos, os quais, por sua vcz, aumentam 
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sua taxa de contato co m os esporos do fun go (Hockland etal.i 
1386). Esses scmioqufmicos, juntamente com os reguladores 
dc crescimcnto dos in set os* sSo ks vezes chamados de insctici- 
das dc “tercel ra geraglo” (seguindo as toxinas inorganicas e 
orgitiicas). Sen dcsenvolvimcnto £ relativamente reccntc (For¬ 
rester, 1993). 

15.2.2.2 Herbicidas 

Nos herbicidas, tambdm* os imrg&ni- 
o coniunto de . , r . * 

herbicidas cos F foram miportantes, cm bora a 

maioria tenha sido substituida, prin- 
eipalmcntc devido a uma combinagao de probiemas de persis¬ 
tence e falta de cspecificidade. No entanto, por essas mesmas 
razocs, os boratos, por cxcmplo, os quais s^o absorvidos pel as 
rafzcs das plantas c translocados para as partes adreas, ainda 
sao is vezes utilizados para provocar uma cstcrilidadc semiper- 
manente cm dreas que devem scr matitidas complctamente livres 
dc qualqucr tipo de vegctagiiG. Outros inclucm uma gama dc 
arsdnicos, sulfamatos dc amdnio c cloratos dc sddio (Ware, 1983). 

Os anenkas vrg&nkos sdo mais amplamentc usados (p. ex., 
o metilarsotiato dissddico). El.cs cm gerat sdo aplicado s como 
tratametitos pontuais (ja que nao sdo scletivos), nos quais slo 
translocados para os tubdrculos e rizomas, onde comprome- 
tem o crcsdmcnto. 

Em contraste, os altamcnte bem-succdidos fendxi ou hor- 
mSnios herbicidas sdo translocados por toda a platita c tcndem 
a scr muito mais scletivos. Por cxcmplo, o 2,4-D £ altamcnte 
sclctivo contra ervas daninhas dc folhas largas, c o 2,4,5-tri- 
dorofcnoxietandico (2,4,5-T) £ us ado principalmcntc para 
controlar plantas daninhas lcnhosas percncs. Possivclmentc 3 
elcs agent pela inibigdo da produgdo de enzimas necessdrias a 
coordenagdo do crescimcnto vegetal, lcvando, cm ultima ins- 
tineia, d morte da planta. 

Os amidas substituidos tern divers as propriedadcs biold- 
gicas. Por cxcmplo, o difonamida d muito eficicntc contra pi in- 
tulas, cm vez dc plantas cstabeleoidas, c d, portanto 3 aplicado 
ao solo cm voita dc plantas cstabelccidas como um lierbicida 
“prd-emergSnda” que impede o aparccimcnto dc ervas dani¬ 
nhas. O propanil, por outro lado* tern sido utilizado extensi- 
vamentc cm plantagocs dc arroz como um agente sclctivo pds- 
emergdneia. 

As nitroanilinas (p. ex., a trifcfluralina) sdo um outro 
grupo de herbicidas prd-entergdneia dc uso muito comum que 
sio incorpora das ao solo. Elas agem 3 seletivamcnte* por meio 
da inibigdo do crescimcnto de raizes c brotos. 

As ur&as subtfituidas (p. ex.* o monuron) sdo, principal- 
mente* herbicidas prd-cmergdncia ndo-selctivos, embora al- 
guns tenham usos pds-cmergdncia. Scu modo dc agio ocorre 
pclo bloqueio do transportc dc cldtrons. 

Os carbamatos foram dcscritos entre os pcsticidas, mas 
alguns sio herbicidas que matam as plantas ao cessar a divisio 
cdidar c o crescimcnto dos tccidos vegetais. Elcs sao* princi- 
palmentc* matadorcs dc ervas daninhas scletivos c prd-cmcr- 


gdneia. Um cxcmplo 6 o asulam 3 muito usado para o controle 
dc pasto cm plantagdcs c tambem eficicntc cm rcfiorcstamcn- 
tos c plantagocs de irvotes de Natal. 

Os tiocarbamatos (p. ex.* dipropiltiocarbamato dc S- 
ctila) formam outro grupo dc herbicidas prd-cmcrg£ncia 
incorporados ao solo que inibem sclctivamcntc o crcsci- 
mento dc rafzes e brotos que emergem de sementes dc er¬ 
vas daninhas. 

Entre os herbicidas mtrogenadm hetewcidicos * as triazi- 
nas (p. cx. 3 o metribuzin) provavclmcnte sc jam os mais im- 
portantes. Esses herbicidas sio cficicntcs bloqueadores do 
transportc de ektrons c s&o usados 3 principalmcntc* por sua 
atividadc pds-emerg^ncia. 

Os derivadusfendheos, cm particular os nitrofendis, como 
o 2-mctil-4 3 6-dinitrofcnol 3 sio quimicos de contato que apre- 
sentam uma toxieidade de amplo espcctro que sc estende das 
plantas aos fungos, insetos c mamiferos. Elcs agem por meio 
do desligamento da fosforilagSo oxidativa. 

Os bipiridUm cont£m dois importantes herbicidas, di- 
quat e paraquat. Elcs s&o produtos qufmicos dc contato pode- 
rosos, de agio muito ripida e ampla toxieidade, que agem por 
meio da dcstruigSo das membranas celularcs. 

Finalmentc, tambdm 6 importantc mcncionar o glif&sata 
(um hcrbicida gUdnu subititutdz ): um produto qufmico nio- 
sclctivo, nio-residual* translocado c aplicado ^s folhas que £ 
popular por sua atividadc cm quafqucr cstigio do crescimcnto 
vegetal e cm qualqucr ^poca do ano. 

15.2.2.3 Ressurghicia de pragas-alvo 

Um pesticida ganha um mau nome se* 
como normalmente £ o caso, mata 
mais csp^cics do que apenas a espdcic 
para o qua! foi utilizado. Contudo 3 no 
contexto da sustentabilidade da agri- 
cultura, o mau nome £ justificado cspccialmentc se cle mata 
os inimigos naturais da praga e assim contribui para desfazer o 
que deveria ter sido foi to. Dessa forma, o numcro de indivf- 
duos da espdeie- praga &S vczes aumenta rapidamentc algum 
tempo apds a aplicagSo dc um pesticida. Esse fendmeno £ co- 
nhecido como a “rcssurgSncia da praga-alvo” e ocorrc quando 
o tratamento mata grandcs numcro s da praga e grandcs nil- 
mcros de seus inimigos naturais (um cxcmplo £ apresentado a 
seguir, na Figura 15.2). Os indivfduos da cspdcic-praga que 
sobreviveram ao pesticida ou que migraram para a irea mais 
tarde sc cncontram em um ambiente rico em rccursos alimcn- 
tares e com poucos ou nenhum dc seus inimigos naturais. A 
populag&o da praga podc, entio* expiodir. £ provivel que as 
populagdcs dos inimigos naturais cvcntualmcntc se rcstabcic- 
gam, mas o tempo que demorari para que isso ocorra depen- 
dc tanto da toxieidade relativa do pesticida para a csp^cic-alvo 
c para as demais quanto da persistdneia do pesticida no am¬ 
biente, algo que varia drasticamcnte de um pesticida para ou¬ 
tro (Tabela 15.1). 


as pranas 
retom am porque 
seus inrmigos sao 
efiminados 



CAPITULO 15: ApuCAgoES Ecologicas ao Nivu das iNTERAgoES entre PopULAgoES 443 


(a) 


Controls 


Azodr in 


Populate oe lagartas 


(b) 


» 

ra 

V 

Cfl 

% 

39 - 

ra 

i— 

E 


Q 

m 

B 

39 - 

o 

(T> 

49 

E 

a 

ra 

Q> 

29 - 


O 



(c) 


"3" 

to 

130 

jO 

iso - 

I 

140 - 

8 

CD 

120 - 

¥“■ 

150 - 

a 

30 

_ _i- 

ift 

so - 

•TO 

5: 

40 - 

•33 

_l 

20 




Ago 


Set 


550 
Sf 450 

Cfl c 

ff E 3&0 

O i= 

* “ 250 
a> B 

£ m 150 



23 3 21 

Ago Set 


Out 

Populate de predado res 
550 - 

450 - 
350 - 
250 - 
150 - 
0 


23 30 6 13 25 27 5 

Ago Set Out 



H 


23 6 21 

Ago Set 



Casulos danificados 


6 13 25 27 5 

Set Out 



□ 


Bidrin usado contra Lygus 
Dates de aplicagio; Jun 6, 
Jum 17, Jun 26, Jul 1 14 
Sem tratamento 


Jj 


DL 



- ^ 


10 


Jul 25 Aug 2 


Aug 9 Ago 


a 




S Ago 23 Ago 30 


Controls 

Tratamentos com toxafeno-DDT 
Dots traiamentoe 


L.nir 


jlJ 


rtftl 


^3 


A 


132 


■_ 


Jul 6 Jut 15 Jul 22 Jul 29 Ago 5 Ago 12 



FIG UR A 15.2 Problem as com pesticidas utilizados para combater pragas do algodao no San Joaquin Valley, California, (a) Ressurgencia da 
praga-alvo; as lagartas do algodao {Heliothis zea) ressurgiram, porque a abundance de sens predadores naturals foi reduzida - o numero de 
casulos danificados foi maior. Aumentos {b) das faisas-medideiras-da-couve (Trichopiussa nr) e (c) das lagartas da beterraba [Spodoptera 
exigua) foram observados quando pesticidas foram aplicados para combater os percevejDs-sugadores-das-folhas*alvo [Lygus hesperus) - 
ambos sao exemplos de surtos de praga secondaries. (d) Aumento na resistencia de perceveio-sugador-das-folhas ao Azodrin* (segundo van 
den Bosch etal., 1971) . 
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TABELA15.1 (a) Toxicidade para espedes nao-alvo a persistenda de alguns insetiddas. As taxas possiveis variam de um minirno de 1 (o quaJ 
pode fnduir toxicicfade zero) a um maximo de 5. O maior dano £ Gausado por rnseticidas qua combinam persistenda com toxicidade aguda as 
especies nao-visadas. Isso claramente pode ser aplicado, de certa forma, a cada um dos seis primeiros fnsetiddas (de ample espectro) 
(segundo Metcalf, 1982; Horn, 1988) 



Rato 

PeixG 

Toxidade 

Ave 

Abefha 

Persistenda 

Permetrin (p i retro ide) 

2 

4 

2 

5 

2 

DDT (organoclorado) 

3 

4 

2 

2 

5 

Lind ano (organodorado) 

3 

3 

2 

4 

4 

Pa ration etilico (organofosforado) 

5 

2 

5 

5 

2 

Malation (organofosforado) 

2 

2 

1 

4 

1 

Carbaril (carbarn ato) 

2 

1 

1 

4 

1 

Diflubenzuron (inibidor da sinlese de quittna) 

1 

1 

1 

1 

4 

Metoprene (analogo de hormonio juvenil) 

1 

1 

1 

2 

2 

Bad 1!us thuringi&nsis 

1 

1 

1 

1 

1 


15.2.2.4 Pragas stcunMrias 


as pedes nao- 
praga se to mam 
pragas quando 
sens inimigos a 
competidores sao 
etiminados 


Os efcitos coktcrais de um pestickk 
podem envolver reaves ainck mais sa¬ 
tis. Quando um pestickk 6 aplicado, 
pode ser que nio apenas a praga-alvo 
ressurja. Jutitamentc com a esp&tie- 
alvo hi a possibifidadc de que isso ocor- 
ra com um mimero de cspiicics-praga potentials que haviam 
sido mantidas sob controlc por sens inimigos naturals {ver Fi¬ 
gura. 15.1c). Se o pesticida destrdi esses inimigos naturals, as 
pragas cm potential podem tornar-sc pragas rcais - c sao cha- 
madas pragas secundirias. Um exemplo dramitico 4 o dos in- 
setos-praga do algodlo no sul dos EUA. Quando a maciga dis- 
seminagio dos insetiddas orginicos iniciou, cm 1950, havia 
duas pragas principals: o curuquere do Alabama e o bicudo- 
do-algodoeiro {Anth&nomus grandis ), um invasor originirio do 
Mexico (Smith, 1998). Os insetiddas organodorados c orga- 
nofosforados (ver Segio 15.2.2.1) cram aplicados men os de 
cinco vexes ao ano e, inicialmcntc, paredam apresentar rcsul- 
tados milagrosos - a produgao de algodSo aumentou bastantc. 
Contudo, tr£s pragas sccundirias emergiram cm 1955: a lagar- 
ta-do-algod£o, o aHdco do algodio e a falsa lagarta rosada. As 
a plica goes de inscticida, ent^o, aumentamm para 8 a 10 ao 
ano. Isso redtixiu o problema com o afMco e a falsa lagarta 
rosada, mas provocou a cmergSnda de outras cinco pragas sc- 
cundirias. Na dtfeada de i960, o mimero de espdcics-praga do 
algodao aumentou das duas espiicics originals para oito c, cm 
mddia, cram rcalixadas28 aplicagScs insustcntivcis de insetici- 
da por ano. Um estudo no San Joaquin Valley, estado da Cali- 
fdrnia, revclou a ressurg£ncia da praga-alvo (ncstc caso, a la- 
gar ta-do-algodSo era a csp<fcic-alvo; Figura 15.2a) e surtos de 
pragas sccundirias em agio (as populagdes de falsas-mcdidei- 
ras-da-couvc e de lagartas da beterraba crcsceram ap6s a apli- 
cagao do inscticida contra outra especic-alvo, o percevejo-su- 
gador-das-fofhas; Figura 15.2b, c). A melhoria no desempe- 
nlio do manejo de pragas depended de um complete entendi- 
mento das intcragScs entre as cspccies-praga e nao-praga, bem 
como de um oonhecimcnto detalhado, por mcio de experimen- 
tos, da agio de pesticidas cm potcncial contra virias espbdes. 


As vexes, os cfeitos invoiuntirios 
da apiicagio de pesticidas fern sido 
muito mcnos sutis do que a rcssurg£n- 
cia de pragas-alvo e pragas sccundirias. O potcncial para a 
ocorfencia de um desastre 6 ilustrado pclo caso da apiicagio 
de cnormes doses do inscticida dieldrin em grandes ircas de 
faxendas do estado de Illinois, EUA, entre 1954 e 1958, com 
a finalidadc de “crradicar” uma praga das pastagens, o besou- 
ro japon&s. O gado bo vino e ovino das faxendas foi envenena- 
do, 90% dos gatos e um mimero significativo de cics morre- 
ram e, entre os animais sclvagcns, 12 espicies de mamfferos e 
19 cspdcics de aves sofreram perdas (Luckman & Decker, 
1960). Result ad os como esse salientam a neccssidade de uma 
abordagem cuidadosa cm qualquer cxcrdcio de manejo de 
praga. Tais desastres nio deveriam ocorrcr no future, em de- 
corr£ncia do aumento no conliccimcnto sobre a toxicidade e a 
persistenda dos insetiddas c do dcscnvolvimcnto de pcstici- 
das mars espcdficos e menos persistentes. 

15.2.3 Herbiddas, ervas dan in has e aves do 
campo 

Os herbiddas sio usados cm quanti- 
dades muito grandes c em escala mon¬ 
dial. Eles silo ativos contra plantas-pra- 
ga c quando utilizados cm taxas co¬ 
rn ereiais parecem provocar poucos 
cfeitos significativos nos animais. A 
poluiglo do ambiente por herbiddas nlo provocou, at^ rcccn- 
temente, as rcagocs observadas cm rdag&o aos insetiddas. 
Contudo, atualmcntc os conservacionistas se preocupam com 
a perda. dc “ervas daninlias” que servem de alimento para la¬ 
gartas de borboletas c outros insetos, c cujas sementes repre- 
sentam o principal componcnte da dicta de muitas aves. Um 
dcscnvolvimcnto recente da agricuknra tern sido a modifica- 
gSio gcndica das culturas, como a alteraglio da beterraba para 
produxir rcsisfencia ao hcrbicida n^o-sclctivo glifosato (ver 
Seg^o 15.2.2.2). Essa alteragSo permite que o hcrbicida sejausa- 
do efctivamentc para controlar as ervas daninhas qne em geral 


efeitos 

invotuntarios da 
altoragao genetica 
de cutturas com a 
resistencia a 
herbiddas 


mortatidade de 
esp^des nao-alvo 
em geral 
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competent com a plantag&o, scm, contudo, aprescntar os cfci- 
tos advcrsos na prdpria beterraba. 

A angarinha-branca {Chenopodium album) 3 uma planta qae 
ocorte cm to do o mundo, 6 uma erva danlnh a que sc espcra que 
scja afetada negativamcntc pclo cultivo de culture gcneticamcn- 
te modificadas (CM); mas as sementes da angarinlia-branca s£o 
uma importantc fonte dc alimento dc inverno para as avcs do 
campo, incluindo a cotovia {Alauda arvensis). Watkinson c cola- 
boradorcs (2000) aproveitaram o fato dc a ccologia populacional 
da anipuinlia-btanca c da cotovia ter sido bem-estudada c incor- 
poraram ambas as cspdcics cm um moddo dos impactos da be¬ 
terraba GM sobre as populates das dreas cultivadas. As cotovias 
forrageiam prcferenciaJmcnte cm campos com ervas daninhas c 
apresentam agregagoes locals cm resposta k abundkneia dc se¬ 
memes dcstas plantas. Assim, o impacto da beterraba GM sobre 
as avcs dependerk muito do grau de influencia sobre as parcelas 
com alta densidade dc ervas daninhas. Watkinson c colaborado- 
rcs incorporaram os possfveis efeitos da densidade de sementes de 
ervas daninhas sobre as prkticas agrfcolas. Scu modelo assumiu: 
(i) quc, antes da introdugko da tecnologia GM, a maioria das 
fazendas tinha uma densidade de sementes de ervas daninlias rc- 
lativamente baixa, com um pequeno niimero de fazendas apre- 
sentando densidade muito altas (linha oonrinua na Figura 15.3a)j 
e (ii) que a probabilidade de um agricultor adotar as culturas GM 
csta rclacionada I densidade do banco de sementes por meio dc 
um parlmctro p. Valorcs posidvos dc p indicam que os agriculto- 
rcs apresentam uma maior probabilidade de adoglo da tccnolo- 
gia onde as densidadcs de sementes sSo atualmente altas e hi um 
potencial dc redugao de perdas dc produglo cm dccorrencia das 
ervas daninlias. Isso leva a um aumento na abundincia rcladva 
dc campos com baixa densidade (linlia pontilhada na Figura 
15.3a). Valorcs negadvos de p indicam que os agricultorcs tem 
maior probabilidade dc adogko da tecnologia onde as densidadcs 
de sementes sio atualmente baixas (fazendas muito manejadas), 
talvcz porque uma liistoria de controle efetivo dc ervas daninhas 
esteja corrclacionada com a disposiglo cm adotar novas tccnolo- 
gias. Isso leva a uma diminuigSo na frcqii£ncia de campos de 
baixa densidade (linlia tracejada na Figura 15.3a). Observe que p 
nlo 6 um parlmctro ccoldgioo. Em vez disso, clc reflete uma respos¬ 
ta socioecondmica i introdugao da nova tecnologia. A mancira 
como os agricultorcs rcspondcrao nko dispensa explicate c pre- 
cisa ser inclufda como uma variivcl no modelo. Ocorrc que a 
relate entre os atuais niveis de ervas daninlias e a adogao da nova 
tecnologia (p) 6 tao importantc para a densidade populacional 
das avcs quanto o impacto direto da tecnologia sobre a abundin- 
cia das ervas daninhas (Figura 15.3 b), o que enfatiza a necessidade 
dos gestores ambientais pensarem cm relaglo ao tripe da susten- 
tabilidade com suas dimensSes ccoldgicas, socials e econdmicas. 

15.2.4 A evoiugao da resistencia aos pesticidas 

Os pesticidas quimicos pcrdem sen papcl na agricultura sus¬ 
tentive! sc as pragas dcscnvolvcrcm resistencia. A evolug&o dc 
resist£ncia aos pesticidas nada mais 6 do que a ag&o da sclcgio 


natural. £ praticamcnte ccrto quc ela 
ocorrcrd quando niimeros cnormes de 
indivfduos de uma populagio geneti- 
camcnte varikvel sko mortos de forma 
sistemktica pclo pcsticida. Uns poucos indivfduos podem apre- 
sentar uma resistencia incomum (talvcz porque possuam uma 
enzima capaz dc climinar o efcito do pcsticida). Se o pcsticida 
6 aplicado repetidamente, cada geraglo subseqiicntc da praga 
possuird uma proporgko maior dc indivfduos resistentes. Em 
gcral, as pragas possucm uma alta taxa intrfnscca dc reprodu- 
g^o, dc tal forma quc uns poucos indivfduos cm uma gcrag&o 
podem deixar centcnas ou milhares de desccn dentes para a 
geragSo seguinte. Assim, a resistencia se cspallia muito rapida- 
mente na populate. 

Esse problcma cm geral era ignorado no passado, apesar 
do primeiro caso de resistencia ao DDT ter sido registrado jd 
cm 1946 (cm moscas domdsticas, (Musca domestic a) na Sud- 
cia). A dimcnslo do problcma cstd ilustrada na Figura 15.4, a 
qua! mostra os aumentos cxponcnciais no niimero dc invertc- 
brados, ervas daninhas c patdgcnos de vegetais resistentes aos 
pesticidas. O cstudo das pragas do algodio descrito anterior- 
mente tambdm fornccc eviddneia da cvolugdo da resistencia a 
um pcsticida (ver a Figura 15.2d). Atd mesmo os roedores e os 
coclhos, Oryctolagus cuniculus, tem dcscnvolvido resistencia a 
certos pesticidas (Twigg et al 3 2002). 

A evolug&o da resistdneia a pcs- 
ticidas pode ser reduzida pela substi- 
tuig^o de um pcsticida por outro cm 
uma sequdneia repetida c rdpida o su- 
ficiente para quc a resistdneia nlo tenha tempo para surgir 
(Roush & McKenzie, 1987). A ccgucira do rio, uma doenga 
devastadora que foi eficicntcmcnte crradicada de grandcs dreas 
da Africa, £ transmitida pclo borrachudo Simulium damtw- 
sum, cujas larvas vivem cm rios. Um csforgo imenso de pulvc- 
rizaglo de pesticidas com auxllio de heliedpteros cm vlrios 
paiscs africanos (50.000 km dc rios foram tratados scmanal- 
mente cm 1999; Yameogo et al. 3 2001) iniciou com o uso de 
Tcmefds, mas a resistencia apareceu cm cinco an os (Tabcla 
15.2). Entdo, Tcmefds foi substitufdo por outro organofosfo- 
rado, Clilorphoxim, mas a resistencia a esse novo pcsticida 
tambdm apareceu rapidamente. A cstratdgia de usar uma gama 
dc pesticidas cm rodfzio tem impedido o surgimento de rcsis- 
tdneia e, assim, haviam poucas populagSes quc ainda cram 
resistentes ao Tcmcfbs cm 1994 (Davies, 1994). 

Gontudoj sc os pesticidas qufmicos nlo tivessem resul- 
tado cm nada aldm dc problemas — sc scu uso fosse insustentd- 
vel intrinsecamente e de forma aguda entao elcs jd nlo sc- 
riam mais usados cm larga escala. Isso ndo acontcceu. Ao con- 
trdrio, sua taxa dc produglo aumentou rapidamente. A razdo 
custo-bcneffcio para o pro du tor individual cm geral permane- 
ecu a favor do uso dos pesticidas. Aldm disso, o prospccto de 
uma feme cm massa iminente ou de uma doenga epi demica 
nos palses mais pobres 6 tao assustador que os custos socials e 
dc saude rclacionados ao uso dc pesticidas tem sido ignora- 
dos. Em geral, o uso de pesticidas tem sido justificado por 


desen vofvEnnento 
de resistencia: um 
problema muito 
comum 
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daninhas s&o baixas 


FIGURA 15.3 (a) Distribuigao de frequencias 
d'e densidades medias de sementes em fa- 
zendas antes da introdugao da beterrabaGM 
(limha sdlida) e em duas situagoes nas quais 
a tecnologia tern sido adotada: onde a tec- 
nologia d adotada preferendafmente em fa- 
zendas, onde a densidade de ervas daninhas 
d atualmente alta (linha pontilhada) e onde 
ela e atualmente baixa (linha tracejada), (b) 
Densidade relativa de cotovias em campos 
durante o inverno (eixo vertical; a unidade 
indica o uso do campo antes da introduce 
das culturas GM) em reiagao a p (eixo hori¬ 
zontal; os valores positives significam que 
os fazendeiros apresentam maior probabili- 
dade de adotar a tecnologia GM onde as 
densidades de sementes sao atualmente al- 
tas, e os valores negatives indicam que isso 
ocorre onde as densidades de sementes sao 
atualmente baixas) e a redugao aproximada 
da densidade do banco de sementes de er¬ 
vas daninhas devido a introdugao de cultu¬ 
ras GM (r; teroeiro eixo; valores realistas sao 
aqueles menores que 0,1). Observe que o 
parametro espacial que se espera que os 
sistemas re a is ocupem e a ‘latia 1 ' do diagram 
ma mais prbxima do leitor, onde pequenos 
valores positives ou negatives de p produ- 
zem densidades de cotovias bem diferentes 
(segundo Watkinson etal. t 2000), 


medidas objetivas, como o “numero de vidas salvas”, a “efb 
ei£ncia econdmica. da produglo dc alimentos” c a “quantidade 
total dc alimento produzidoT Nesses aspectos fundamcntaiSi 
scu uso pode scr descrito como sustentive!. Na pritica, a sus- 
tcntabilidadc depen dc do des envoi vimento continue de no- 
vos pesticidas que se mantem um passo k frentc das pragas: 
pesticidas que sic mcnos persistentes, biodegradivcis c mais 
cficicntemcntc cspcdficos contra as pragas. 


15.2.5 Controle biologico 

Os surtos de pragas ocorrem repetidamente - por isso a 
ncecssidade de sc aplicar os pesticidas. No entanto, os bidlogos 
podem, k vezes, substituir os produtos quimicos por outra ferta- 
menta que faz o niesmo trabalho e que freqiientcmcntc custa 


controle bioldgico; 
o uso dos inimigos 
naturais de v&rias 
maneiras 


muito menos: o controle biologico 
(a manipulate dos inimigos natu- 
rais das pragas). O controle bioldgi- 
co cnvolvc a aplicag&o da tcoria re- 
ferente is intcragoes entre as espicics c sens inimigos natu¬ 
ral (ver Capftulos 10> 12 e 14) para limitar a densidade 
populacional dc deter mi nadas cspieics de praga. Hi uma 
variedadc dc tipos de controle bioldgico. 

O primciro 6 a introdugao de um iuimigo natural de 
outra regiio gcogrifka - com £reqii£ncia proveniente da 
irea de origem da praga antes dc ela alcanqar cstc status - 
com o objetivo dc que o agente dc controle persista Cj dcssa 
forma, mantenba a praga abaixo de seu limiar econ&mioo a 
longo prazo. Esse 6 um caso dc invasio desejada dc uma 
cspecie exdtica e 6 freqiientcmcntc chamado de controle bio - 
Idgico ddssico ou importagdo. 
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FIGURA 1S.4 Aumento no numero de artrb- 
podes ^ insetos e acaros), patogenos de ve- 
getais e ervas daninhas qua desenvolveram 
resistbnda a* pelo menos> urn pesticida (se- 
gundo Gould, 1991), 


For outre kdo, o contra le bialSgko conservadonista en- 
volvc manipukgScs que aumcntam a dcnsidade ou a pcrsis- 
t£ncia de populates dc inimigos naturals gcncralistas natives 
da nova drca dc ocorr£ncia da praga (Barbosa, 1998). 

A inoculagdo 6 scmcihantc k introdug&o, mas rcquer a 
liberagHo periodica dc um agente dc controlc on dc cie 6 inca- 
pa 2 dc persistir ao longo dc todo o ano, coni o propbsito dc 
controlar uma linica ou poucas geragocs. Uma variagao da ino- 
cukg&o b o “acrbscimo”, o qual cnvolvc a liber agio dc um ini- 
migo natural nativo com a finalidadc dc suplcmcntar uma po¬ 
pulate prccxistcntc. Etc tambbm b rcalizado repetidamentc, 
cm gcral para impedir um periodo dc rlpido crcsdmento po¬ 
pulation al da praga. 

Finalmentc, a inunda^Mo b a libcragao dc grandcs ntimeros 
dc um inimigo natural com o objedvo dc matar aquelcs indivf- 
duos da espbcic-pragi existentes no momento, mas sem qualqucr 
cxpcctativa dc forncccr um controlc dc longo prazo come rcsul- 
tado dc um crcscimcnto ou manutengSo da popukgiio do agente 
dc controlc. Em analogia ao uso dc produtos quimicos, os agen- 
tes usados dcsta maneira sao chamados dc pcsticidas biolbgioas. 

Os insetos tern sido os principals agentes dc controlc 
biologico contra insetos-praga (contra os quais parasitdidcs 
tbm sido espccialmcnte uteis) c ervas daninhas. A Tab da 15.3 
resume a amplitude na qual des tbm sido utilkados c a pro¬ 
per gSo de casos cm que o estabclccimcnto de um agente redu- 
iiu drasticamcntc ou, mesmo, climinou a ncccssidadc dc ou¬ 
tran medidas dc controlc (Waage & Grcathcad, 1988). 

Provavdmente o melhor cxcmplo 
dc controlc biolbgico “ckssico” b, cm si 
mesmo, um ddssico. Sen succsso mar- 
cou o infeio do controlc biolbgico cm 
um sentido modemo. A cochonillia-aus- 
traliana {Iceryapurchase) foi dcscobcrta como uma praga dos po- 
marcs dc laranjciras californianos cm 1868. Em 1886, cla tinlia 


ievado a Industria da laranja prbxima ao colapso. Os ccb logos 
iniciaram uma troca dc corrcspondbncias cm nlvcl intcrnadonal 
para tentar dcscobrir sua drea dc origem e scus inimigos naturals, 
o que cvcntualmentc levou k importagio, pda California, de cer- 
ca dc 12 mil indivfduos do diptero par as it bide Cryptochaetum 
sp., da Australia, e dc 500 joaninhas predado ras, Rndolia cardina -- 
lis> da Australia c da Nova Zclandia. Iniciaimcntc, os parasitbidcs 
parcocram simplcsmcnte dcsaparccer, mas as joaninhas predado- 
ras experimentaram uma explosio populacional tao violcnta que 
to das as infestagocs dc coclronilha-australiana da Califo rnia csta- 
vam sob controlc no final dc 1890. Ernbora as joaninhas tenham 
gcralmcnte rcccbido a maior parte, on, ate mesmo, todo o crcdi- 
to, os resultados dc longo prazo mostram que as joaninhas silo 
import antes para controlar a cochoniUia no interior do estado, 
mas que Cryptochaetum sp. b o principal agente dc controlc na 
regiSo costcira (Flint & van den Bosch, 1981). 

Esse cxcmplo ilustra uma sdrie dc importances aspcctos gc- 
rais. As espbdes podem tornar-se pragas simplcsmcnte porque, 
ao colonizarem uma nova drea, elas cscapam ao controlc dc sens 


TABELA 15.2 Histdria do uso de pestiddas contra as larvas aqnati¬ 
ons dos borrachudos, vetoros da cegueira do rio na Africa, Apos uma 
conceniragao inicial de Temefds e Chlorphoxim, aos quars os insetos 
desenvolveram resistencia, os pesticidas foram usados em uma base 
rotativa para prevent a evolugao da resistencia {segundo Davies, 1994) 


Nome do pesticide 

Ciasse do quimico 

Histdria de uso 

Temefos 

Organofosforado 

1975 ate o presente 

Ghlorphoxim 

Organofostorado 

1980 a 90 

Bacillus 

Inseticida biologico 

1980 ate o presente 

thuringiensis HI 4 
Permetrin 

Piretrbide 

1985 ate o presente 

Garbo su If ano 

Carbamate 

1985 ate o presente 

Pyraclofos 

Organofosforado 

1991 ate o presente 

Foxim 

Organofosforado 

1991 ate o presente 

Etofenprox 

Piretrbide 

1994 atb o presente 


a cocbonilha- 
australiana: um 
caso classjco de 
importag^o... 
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TABELA 15.3 Registry de insetos como agentes de controle bioSogi- 
cd contra insetos-praga e ervas dan in has (s eg undo Waage & Grea- 
thead, 1988) 



Snsetos-praga 

Ervas daninhas 

Esp^cies agentes do controle 

563 

126 

Especles de pragas 

292 

70 

Pacses 

168 

55 

Casos nos quais o agente se 
estabeleceu 

1063 

367 

Sucessos substancrais 

421 

113 

Sucessos como uma percentagem 
dos casos de estabelecimento 

40 

31 


... ilustrando 
varies aspectos 
g era is 


inimigos naturais (a hipbtcsc da. libera- 
gSo do inimigo) (Keane & Crawley, 
2002). O controle bioldgico por impor¬ 
table 4 portanto, a rcstauragao do sta¬ 
tus quo de uma interagio predador-presa espccffica {embora o 
context© ecolbgioo geral seja ccrtamcntc diferente daqueic cn- 
eontrado pela esp^de-praga c por sen agentc de controle na sua 
rcgiSo de origem). O controle bioldgico neccssita das habilidadcs 
clissicas dos taxonomistas para encontrar a praga cm seu habitat 
nativo e, cspccialmcnte, para idcntificar c isolar os sens inimigos 
naturais. Isso 6 , com ftcqii£ncia, uma tarda diffcil — cm especial 
quando o inimigo natural apresenta o cfeito desejado de mantcr 
a espdcie-alvo sob baixa densidade populacional, c, assim, tanto a 
cspddc-alvo quanto o scu agentc de controle slo taros cm seu 
habitat natural. Contudo, a taxa de retorno do investimento cm 
sua procura podc set altamentc favorivcl. No case da cochoni- 
lha-australiana, o controle bioldgico foi postcriormcnte transferi- 
do para outros 50 pafscs, c a economia rcsultante tern sido imen- 
sa. Alem disso, esse exemplo ilustra a import^ncia do cstabdcci- 
mento de vdrios inimigos, de prcfcr£ncia complcmen tares, para 
controkr uma pragma. Finalmcntc, o controle bioldgico clissico, 
como o controle natural, podc ser descstabilhado pelos pcstiddas 
quimicos. O primeiro uso do DDT nas plantagocs de laranjeiras 
da California, cm 1946 a 1947* contra a “citricola" Coccus pseu- 
domagnoliarum provocou um surto da entao rara cochonilha-aus- 
traliana quando o DDT quase eliminou as joaninhas. O uso do 
DDT fbi interrompido. 


Muitas pragas t£m uma varic- 

dade de inimigos naturais que 
conservationists ° 

de afideos do trigo ocorrem cm sua vizmhaap. Por 

exemplo, os affdeos-praga do trigo 
(como Sitobion avenae ou Rhopahuiphum spp.) slo ataca- 
dos por coccinclfdcos e outros besouros, heterdpteros, cri- 
sopldeos, larvas de sir fide os c aranhas - todos pcrtcncentes 
a um grande grupo de prcdadorcs cspecialistas cm affdcos e 
gcncralistas que os inclucm cm sua dicta {Brewer & Elliott, 
2004). Muitos desses inimigos naturais passam o invemo 
cm dreas com gramfneas prdximas ks plantag&cs de trigo, 
de onde podem dispersar e reduzir as populagScs de aff¬ 
dcos na borda das plantagdes. A criagiao de faixas com gra- 
mineas dentro das plantagScs podc beneficiar essas popula- 
g6es naturais e a escala de seu impacto nos affdeos-praga. 


a inoculate 
contra pragas do 
estufas 


controle 

microbfoldgico de 
insetos via 
inundaglo 


Esse 6 um exemplo de “controle bioldgico conscrvacionis- 
ta" cm agHo (Barbosa, 1998). 

A “inocuIagSo” como mccanis- 
mo de controle biologico e amp lame n- 
te utiiizada no controle de artrdpodes- 
praga cm cstufas, uma situagiio na qual 

as culturas s&o removidas juntamentc com suas pragas c seus 
inimigos naturais ao final da estate de crescimcnto (van 
Lcnteren & Wbcts, 1988). Duas csp&ics de inimigos naturais 
particularmentc importances usadas dessa mancira sao Phytoseiulus 
pmimiliSy um acaro que preda o dcaro-rajado {Tetranychus ur- 
ncae)t uma praga do pepino e de outros vegetais, c Encarsia 
formosa , uma vespa da famflia Chalcidae parasitoide da mos- 
ca-branca Trialeurodes vapomriorum, uma praga principalmentc 
do tomato e do pepino. Atd 1985, ccrca de 500 milhocs de 
indivfduos de cada csp6cic cram prodtmdos por ano na Euro- 
pa Ocidcntal. 

A “inundag^o" com frcqiiSncia 
cnvolve o uso de patdgcnos de insetos 
para controlar insetos-praga (Payne, 

1988). O patdgcno campeSo de utiii- 
zagSo c importInda 6 a bacteria Baci¬ 
llus thuringiensis, a qual podc ser facilmcntc produ^ida cm meio 
artificial. Apds sua ingestSo pelas larvas dos insetos, os sucos 
gistricos destes liberam toxinas poderosas que cans am a mor- 
te dos indivfduos cm um periodo de 30 minutos a 3 dias. 
Existe uma gama de variedades (ou “patdtipos”) de B. thurin- 
giensiSi inciuindo uma variedade que 6 cspcdfica ao combate a 
lepiddptcros (muitas pragas da agricultural outra contra dfp- 
teros, cspecialmcntc mosquitos e borrachudos (os vetorcs da 
maldria e da oncoccrcose), e uma tcrceira contra besouros (mui¬ 
tas pragas da agricultura e de produtos arnmenados). Bacillus 
thuringiensis 6 us ado como um inscticida microbiano via inun- 
dagSo. Suas vantagens inclucm a potentc toxicidade contra 
insetos-alvo c ausSncia de toxicidade contra outras espdcics 
(inciuindo o prdprio ho mem e a maioria dos inimigos natu¬ 
rais das pragas). As plantas, inciuindo o algodlo {Gossy- 
pium hirsutum ), t£m sido modificadas gcncticamcnte para 
expressar a toxina de B. thuringiemis (protefna CrylAc in¬ 
set icida). A sobreviv£ncia da lagarta-rosada, Pectinaphora 
gossypiella, cm algodSo gcncticamcnte modificado era 46 a 
100% mais baixa do que cm algodlo nao-modifkado (Lui 
et al. t 2001). A am pi a inserqlo de Bt cm culturas comer- 
ciais geneticamentc modificadas tern prcocupado devido k 
cresccntc probabilidadc de dcscnvolvimento de resistSncia 
a um dos inscticidas “naturais" disponfveis mais eficientcs. 

O controle bioldgico podc pa¬ 
re eer uma abordagem ambicntal- 
mente corrcta ao controle de pragas, 
mas vdrios cxcmplos t^m sido iden- 
tificados cm que mesmo introdugOcs 
cscolliidas com cuidado c aparcntc- 

mentc bem-su cedi das de agentes de controle bioldgico cau- 
sam impactos sobre espdcics nSo-alvo. Por exemplo, um 
gorgulho granivoro {Rhinocyllus conicus), introdu^ido na 
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America, do Norte para, eontrolar card os exdticos, Carduus 
sp., ataca mais dc 30% dos car dos nativos (dos quais cxis- 
tetn mais de 90 cspecies)* reduzindo suas densidades (cm 
90% no caso do cardo “Platte" Cinuim canteens) c can- 
sando impactos negativos tambdm sobre as populates da 
mo sea Paraeantha culta , que sc alimenta das sementes dos 
eardos (Louda##/.,2003a). Lou da e colab oradorcs (2003 b) 
revisaram 10 projetos dc controle bioldgico que inclufram 
a crap a incomum, por^m vantajosa, de monitoramento dos 
efeitos sobre esp£cics n&o-alvo e eoneluiram que as espefoics 
aparentadas com a esptfoic-alvo apresentavam a maior pro- 
babilidade dc scrcm atacadas, e as esp^cics nativas raras cram 
particularmente suscetiveis. Suas recomen dagoes de mane- 
jo inclufram o evitamento do uso dc agent es dc controle 
gcneralistas, uma expansio dos testes de espccificidade dc 
hospcdciro e a nccessidade de iticorporar mais informagocs 
ecoldgicas na avaliag^o de potenciais agentes de controle 
bioldgico. 

15.2.6 IManejo integrado de pragas 

MIP: uma filosofia Uma varkdade dc im P Iica S 6es dc 

com base nosso entendimento da dinamica 

populacionai das pragas para o ma¬ 
ne jo foi ap resen tad a nas sc goes an- 
teriorcs. Contudo, 6 importantc se 
ad otar uma pcrspcctiva mais am pi a e considcrar como as 
diferentes ferramentas k disposigSo dos profissionais res¬ 
ponse veis pelo controle de pragas podem ser dcsenvoividas 
dc mancira mais cficicnte, tanto para maximizar o benefl- 
cio econdmico da redugao da densidade das pragas quanto 
para minimizar as consequ£ncias adversas para o ambiente 
e a sadde. Is so 6 o que o mane jo integrado dc pragas (MIP) 
pretende atingir. Ele combina o controle fifsico (p. ex.* sim- 
plcsmcntc impcdindo a chcgada dos invasorcs, man ten do 
as pragas longe das cultures ou coletando-as manualmente 
quando aparecem), o controle cultural (p. cx. 3 rcalizando a 
rotagHo dc culturas cm uma ire a para evitar que as pragas 
aumentem cm numero ao longo dos anos), o controle bio- 
ldgico c quimico c o uso de variedades resistentes. O MIP 
surgiu como parte de uma rcag^o contra o uso irracional de 
pcsticidas quimicos nas ddeadas dc 1940 e 1950. 

O MIP tem base ecoldgica e depende muito dos fato- 
res naturals de mortalidade, como as intemp^rics c os ini¬ 
migos, e visa causar a minima perturb agiao possfvcl a cstes 
dltimos. Elc visa controlar as pragas abaixo do NPE c depende 
do monitoramento de sua abundincia c da abundincia de sens 
inimigos naturais. Ele us a virios nfotodos dc controle como 
partes complemcn tares de um pro grama gcral. Em especial, 
os pcsticidas dc amplo espcctro, embora n&o sejam exclui- 
dos 3 sio utilizados apenas muito raramcntc. E 3 nas raras 
ocasiocs cm que os pcsticidas quimicos s^o utilizados, isso 
6 feito dc maneira a minimizar os custos e as quantidadcs 
aplicadas. A ess£ncia da abordagem do MIP 6 fazer com 


que as medidas de controle sejam adequadas a cada caso, 
salient an do que n^o cxistcm do is problemas iguais 3 nem 
mesmo cm plantagdcs adjaccntcs. Assim 3 o MIP frequente- 
mente envoi ve o dcs envoi vimen to de softwares espccializa- 
dos que podem ser utilizados pclos produtores rurais para 
diagnosticar problemas com pragas e sugerir agoes apro- 
priadas (Mahaman et al. t 2003). 

A lagarta da traga-da-batata kJ , ir ^ 

/TW . . & * . MiP oara a traga- 

{Phthortmaea opercutella) em gcral da-batata 

daniflca plantagScs na Nova Zelin- 

dia. A traga-da-batata 6 um invasor originirio dc um pais 
subtropical temperado quente e que tem efeito mais devas- 
tador quando as condigOcs sio quentes e secas (isto d, quan- 
do as caracteristicas do ambiente coincidem bastantc com o scu 
nicho otimo - ver Capitulo 3). Podem ocorrcr atd 6 a 8 geragScs 
por ano 3 c diferentes gcragScs atacam foihas, caules c tubdrculos. 
As iagartas ficam protegidas dos inimigos naturais (parasitdidcs) 
c dos inseticidas quando estlo nos tubdrculos. Por isso, o controle 
devc ser aplicado sobte as gerag5cs que atacam as folhas. Scgundo 
Herman (2000) 3 a cstratdgia do MIP para a traga-da-batata en- 
volvc: (i) monitoramento (armadllhas dc feromonios feminlnos 
s^o cstabelccidas semanalmcntc desde o mcio do verSo para atrair 
machos c cstimar a sua abuntkncia); (ii) mdtodos culturais (o 
solo d culdvado para evitar que seque c quebre 3 d aplainado mais 
de uma vci e d mantido limido); c (iii) uso de inseticidas, mas 
apenas quando absolutamente necessario (cm gcral, o organofbs- 
forado metamidofos). Os produtores rurais seguem a irvore de 
decisocs mostrada na Figura 15.5. 

Implicita na filosofia do MIP csti 

a iddia dc que o controle dc pragas nHo 

. .ii. i MIP em sistemas 

podc ser isolado dc outros aspect os da agri colas 

produgao de alimento e que ele cstd cs- suetont^veis 

pccialmentc lig&do ^s tdcnicas dc ma- 

nuteng^o c melhoria da fertiUdadc do solo. Esses sistemas agrico¬ 
las sustentdveis mais amplos, incluindo sistemas agrfcolas inte- 
grados nos Estados Unidos e agricultura c ambiente dc baixa en- 
trada na Europa (International Organisation for Biological Con¬ 
trol, 1989; National Research Council, 1990) 3 t£m vantagens em 
termos da redugao dc riscos ambientais. Mesmo assim, nau seria 
razodvel sugerir que eles fossem adotados amplamcnte, a menos 
que tamb^m sejam atrativos em termos ccondmicos. Nessc con- 
texto, a Figura 15.6 compare a produgSo de magSs cm sistemas 
produtivos organicos, convcncionais c integrados no estado de 
Wasliington de 1994 a 1999 (Reganold et aL , 2001). O manejo 
organico exclui as entradas convcncionais de pcsticidas e fortili- 
zantes sinfoticos, c a agricultura integrada usa quantidadcs redu- 
zidas de quimicos por meio da integragSo das abordagens org^- 
nica e convencional. Os tr&s sistemas rcsultam em produces dc 
magS scmclhantes, mas os sistemas organico c integrado apresen- 
taram solos com qualidadc superior c impactos ambientais po- 
tencialmcnte inferiotes. Quando comparado aos sistemas con¬ 
vert cion al c integrado, o sistema organico produziu magas mais 
doces, maior rentabilidadc c maior cfici£ncia energdtica. Obser¬ 
ve, contudo, que apesar dc algumas crengas muito difundidas, a 
agricultura orginica n5o 6 totalmcntc livre dc conscquencias am- 
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FIGURA 15.5 Quadra de detisao de fluxo para o manejo integrado de 
praga da traga-da-batata (TB) na Nova Zelandta. As frases nos qua- 
drados sao perguntas (p. ex., "qual o estagio de cresciimento da 
plantagao?"), as pa lavras nas setas sao as respostas dos fazendeiros 
a essas perguntas (p. ex., ""antes da formagao do tub emtio”) e a agao 
recomendada d mostrada no retangulo vertical (“nao pulverize a plan- 
tagao"). Observe que o mds de fevereiro representa o final do verao 
na Nova Zelandia (segundo Herman, £000). Fotografia © International 
Potato Center (GIP). 


bicntais advcrsas. For cxcmplo, alguns pcsticidas aprovados s£o 
tio prejudicial quanto os pcsticidas sintdticos, e a aplicag&O' de 
adubo animal pode provocar niveis indescjdvcis de cscoamcnto 
de nitrato para os cursos d’dgua, ri semelhanga do quc ocorre com 
os fcrtilizantes sintdticos (Trewavas, 2001). SSo nccessdrias pes- 


quisas que oomparem os tipos e a magnitude das conscqiidncias 
ambicntais de vdrias abordagcns utiiizadas no manejo agrioola. 


invasores 


quando uma nova 
praga invade... 


Muitas pragas surgem como espdcics 
invasoras. A mcihor mancira de lidar 
com o probiema dos invasores poten¬ 
tials d entcndcr scu potential de imigragiio (vcr ScgSo 7.4.2) c 
prcvcnir sua chcgada com cuidadosos processes dc biosscguranga 
nos pontos dc entrada de um pais on ao longo das rotas comer- 
dais (Wittenberg & Cock, 2001). No entanto, cxistcm tamos 
invasores potentials quc nSo scria realista esperar que todos se- 
riam impedidos de entrar no pals. Alcm disso, muitas espdties 
exdticas nSo se cstabclccctio, e muitas daquelas quc sc cstabclccc- 
rem n5o terao oonseqiidncias ccolbgicas dramdticas. Os gestores 
ambicntais pretisam enfocar os casos realmente problemdticos. 
Assim, a prdxima ctapa na estratdgia de manejo dc espdcics exbti- 
cas d priorkar aquelas que poderiam chcgar (ou que jd foram 
introduiidas reccntemente) segundo sua probabiiidade de persis- 
tencia, cstabclecimcnto dc grandcs populagocs, dispersao na nova 
drea c potential para causar problemas significatives. Isto ndo d 
uma tarefa Beil, mas certas caractcrisdcas bionbmicas fornccem 
dicas iiteis (tratadas na Scgao 7.3.2). Vcrcmos no Capitulo 22 
que uma avaiiagdo do potential para causar problemas cm nivcis 
ccoldgicos superioms (comunidadc/ccossistema) tambdm pode 
ser util na priorkagSo de espdcics cxdticas a scrcm tratadas com 
atengdo espetial (vcr Scgdo 22.3.1). 

A introdugdo dc uma cspdcic 
exdtica com alta probabiiidade de sc 
tornar uma cspdcic invasora signifi- 
cativa deveria justificar uma agdo ur- 
gente, pois este d o estdgio no qual a crradicagiao d tanto 
realizivel quanto fdcil dc justificar cconomicamentc. As vc- 
zes, essas campanhas basciam-se cm conhecimento funda¬ 
mental sobre a ecologia populacional. Um excmplo d a 
crradicagao do poiiqueto sabelideo sul-africano, Tevebrasabelia 
heterouncinata , um parasito do abalone c dc outros gastrd- 


...o melhor 6 
contra 14-la 
rapidamente 



FIGURA 15.6 A produgao de fmtos em tree 
sistemas de producao (segundo Reg an old 
of a/. ,£001). 
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podes que sc fixou prdximo d descarga dc um estabclcci- 
memo dc aquacultura dc abalones na California (Culver & 
Kuris, 2000). Sua biologia populations! era suficicnt entente 
conhedda para sc saber que clc era um parasito cspecffico 
dc gastrb podes, que duas cspecies de Tegula cram scus princi- 
pais hospedeiros na drea c que os caramujos grandes cram mais 
suscctfveis ao parasito. Voluntdrios removeram 1,6 milMo de 
hospedciros de tamanho grande, reduzlndo, assim, o mi- 
mcro dc hospedciros suscctfveis abaixo da densidade ne- 
ccssdria para a transmisslo do parasito (ver Capftulo 12), o 
qua! sc extinguiu. 

No entanto, nas palavras dc Simbcrloff (2003), respos- 
tas rdpidas a invasores rcccntcs frcqiicntcmcnte “se asscmclha- 
rlo a um ataque cstiipido, ao invds dc um golpc cirtirgico”. 
Elc observa, por cxcmplo, que uma corrente dc erradicaqScs 
bem-sueedidas dc pcquenas populates de ervas daninhas, 
co mo o capim-dos- pampas (Cortadena sella ana) c a tasneira, 
{Seneciojaco baed) de illias da NovaZclandia (Timmins & Brai- 
thwaitc, 2002), foram efieientes porque a agdo foi tomada pre- 
coccmcnte com o uso dc mdtodos brutais. De maneira seme- 
lhantc, a mariposa Orygyia thyellina , descoberta cm uma re- 
gido suburbana dc Auckland, Nova Zcldndia, foi crradicada (a 
um custo dc US$5 milhdes) por mcio da pulvemaglo com 
Bacillus thuringiensis (Clearwater, 2001). A linica informagao 
bioldgica disponfvcl dapopulagdo era a de que as fomeas atraem 
os machos com sen forombnio, conheeimento que foi utilka- 
do para capturar os machos e determinar as dreas que necessi- 
tavam uma nova pulvcrizagdo. A crradicagSo dc uma espdeie 
exdtica rccentcmentc estabeiecida, conhccida como invasora 
cm outra parte do mundo, cm getaf ndo pode c ndo deveria 
aguardar novos cstudos populacionais. 

Uma vcz estabeiecida e dispersa na nova drea, c considc- 
rada uma praga, uma cspdcic invasora 6 apenas outro alvo con¬ 
tra o qua! o arsenal do profissional responsive] pclo seu mane- 
jo deve scr dirccionado. 

15.3 Manejo de exploragao 

A cxploragdo dc populates pelo ho- 
mem d obviamente um cxcmplo de in- 
tcragao predado r-presa, c o manejo de 
exploragdo baseia-se na teoria da di- 
nimica predador-presa (ver Capftulos 
10 c 14). Quando uma popula^o natural. 6 cxplorada por 
colheita dircta ou por separate dc outras espdeies - seja no 
caso da remogdo dc balcias ou peixes do mar, da captura de 
animais silvestrcs nas savanas africanas ou da rcmoglo dc dr- 
vorcs dc uma florcsta 6 muito mais fdcil dizer o que quere- 
mos evitar do que precisar o que dcsejamos conscguir. Dc um 
lado, queremos evitar a sobrc-cxploragdo, cm que muitos in- 
divfduos sdo removidos, c a populagdo 6 colocada cm perigo 
bioldgico ou insignifkincia econdmica ou, talvc:z, amcagada 
dc extingdo. Mas os ges tores tambdm querem evitar a subex- 
ploragdo, cm que muito menos indivfduos sdo cxplorados do 


que a populagdo pode suportar, e uma cultura dc alimcnto, 
por cxcmplo, que apresente mcnor produgdo do que o neces- 
sdrio, ameagando tanto a saiidc dos potcneiais consumidorcs 
c o sustento de todos os cmprcgados na operagdo dc colheita. 
Contudo, como veremos, a mclhor posigdo a ocupar entre es¬ 
ses dois extremes ndo 6 fdcil de scr determinada, ji que da 
prccisa combinar motivos que nao sdo apenas bioldgicos (o 
bcm-cstar da populagdo cxplorada) e econdmicos (o lucro resul- 
tantc da operate), mas tambem sociais (nfveis locals de emprego 
c a manuten^do dc comunidadcs human as tradicionais c scus cs- 
tilos dc vida) (Hilborn & Walters, 1 992; Milncr-Gulland & Mate, 
1998). Iniciamos, no entanto, com a biologia. 

15.3.1 Produ^ao maxima sustentavel 

O primeiro ponto a compreender 
T r A r , r , PMS: o pico da 

so ore a teoria da exploragao c que Curv a C ‘ e 

altos nfveis dc produgio slo obtidos 
cm populates mantidas abaixo, 
com freqii£ncia bem abaixo, da ca- 
pacidadc de suportc. Esse padrio fundamental 6 capturado 
pclo modclo populacional ap resent ado na Figura 15.7. Nclc, 
o rccrutamcnto Ifquido natural (ou a produtividadc ifqui- 
da) da populate 6 dcscrito por uma curva cm forma dc n 
(ver Segdo 5.4.2). A taxa dc rccrutamcnto d baixa quando 
existent poucos indivfduos e quando existe uma intensa 
compctigdo intra-cspecffica. El a 6 zero na capacidadc de 
suportc (K). A densidade que resulta na taxa dc recruta- 
mento Ifquido mais aka dc pen dc da forma da competigiao 
intra-cspecffica. Essa densidade 6 KJ2 na equagio logfstica 
(ver Segdo 5.9), mas i apenas um pouco mcnor do que K 
cm muitos mamfferos de grande porte, por cxcmplo (ver 
Figura 5.1Gd). Entretanto, a taxa dc rccrutamcnto Ifquido 
sempre 6 mdxima cm uma densidade “intermedidria”, mc¬ 
nor do que K. 

A Figura 15-7 tambdm ilustra trfcs. possfveis “cstratd- 
gias" de exploragdo, embora cm cada caso cxista uma taxa 
de cxploraqdo fixa, isto ^ um niimero fixo dc indivfduos 
removidos durante um dado perfodo — a c&tafixa. Quando 
as linhas de exploraqdo c rccrutamcnto sc cru^am, as taxas 
de exploragdo c rccrutamcnto sdo iguais c opostas; o mime- 
ro removido por unidadc de tempo pelo gestor 6 iguai ao 
niimero rccrutado por unidadc de tempo pcla populagdo. 
Particularmcnte importante 6 a taxa de cxploraqdo b mi a 
linha que cruza (on, na verdadc, apenas toca) a curva da 
taxa de rccrutamcnto no seu dpicc. Essa£ a mdxima taxa de 
cxploraqdo que uma populagdo pode sustentar com seu prb- 
prio rccrutamcnto. Ela 6 conhccida como a produqdo md- 
xima sustcntdvel (PMS) e, como o no me indica, 6 a mdxi¬ 
ma quantidadc que pode scr re mo vida da populagdo cm 
uma base regular c repetida (na verdadc, indefinida). Ela 6 
iguai d taxa dc rccrutamcnto mdxima c 6 obtida da popula¬ 
te pcla sua extragdo da densidade na qual a curva da taxa 
de rccrutamcnto atingc o sen dpicc. 
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FIGURA 15.7 Cotas fixas de exploragao, A 
figura mostra uma unica curva de recruta- 
mento e tres curves de exploragao com co¬ 
las fixas: cota alta (h a ), cota media (A m ) e 
cota barxa [h h ). As setas na figura referem- 
se a mudangas esperadas na abundancia 
sob a influencia da taxa de exploragao mais 
prdxima da seta. • - equilibrios. Em o 
unico ll equilfbrio' 1 e atingido quando a popu¬ 
late e levada a extin^ao. Em h bl hci um 
equilibria estavel em uma densidade relati- 
vamente alta e tambem um equilibrio insta¬ 
te! em uma densidade relativamente barxa. 
A PMS d obtida em porque ela toca no 
pico da curva de recrutamento {a uma den¬ 
sidade jV m ): populates maiores que N m sao 
reduzrdas a Af m , mas populates men ores 
do que N m sao fevadas a extingao, 


O eonceito de PMS 4 central 
para a maior parte da tcork c da prd- 
tica da exploragao. Isso torna essen- 
cial o reco nheci men to das seguintes falhas no eonceito. 


A PMS tern falhas 
graves... 


I * Ao tratar a populag^o como um mimero de indi vlduos se- 
mclhantes, ou como uma biomassa indifcrcnciada, ela ig- 
nora todos os aspcctos da estrutura populacional como as 
classes de tamanho ou etdrias e suas diferentes taxas de 
crescimcnto, de sobrcviv£ncia e de reproduce. As alterna- 
tivas que incorporam a estrutura da popula^o slio consi- 
deradas a seguir. 

2. Ao scr bascada cm uma tinica curva de recrutamcnto, ela 
trata o ambiente como invaridvel. 

3* Na prdtica, pode scr impossfvcl obter uma cstimativa con- 
fidvel da PMS. 

4. Alcangar uma PMS n^o 4 o ilnioo, nem, necessariamentc, 
o melhor critdrio pelo quai o succsso no manejo de uma 
opcrag&o de exploragao deveria scr julg^do (p. ex., ver Se- 
t° 15.3.9). 


essas difieuldades, o con¬ 
do minouj por muitos 
utilizada anos, o manejo de rccursos na gcstSo pcs- 

queira, o manejo florestal c o manejo de 
fauna. Antes de 1980, por excmplo, existiam 39 agendas para o 
manejo de recursos pesqueiros marinlios, e todas clas deviam ma- 
nejar com base em um objetivo de PMS scgundo a convent*} 
que a cstabclcccu (Clark, 1981). Em muitas outras dreas, o con- 
cdto de PMS ainda 4 o prindplo nortcador. Aldm disso, ao assu- 
mir que as PMSs siao desejdvcis e atinglvcis, um conjunto de prin- 
cfpios bMcos da cxploragao pode scr explicado. Assim, vamos 
inidar cxplorando o que pode ser aprendido das analiscs baseadas 
na PMS, para, apds, olliar com mais ptofundidade para as cstra- 


... mas tern sido 

f P-Ji ft r‘ 'i rt t 


Apesar de todas 
ceito de PMS 


fogias de manejo de populates exploradas por mdo do exarne 
detalhado de vdrias faihas da PMS. 


15.3.2 Modelos simples de exploragao da PMS: 
cotas fixas 


a exploragao em 
cotas fixas £ 
extremamente 
arriscada... 


A densidade da PMS (iY m ) 4 um cqui- 
Ifbrio (ganhos=pcrdas), mas quando a 
exploraglo 6 bascada na rcmogSo de 
uma cota fixa, como na Figura 15.7* 

& um equilibrio muito frdgil. Sc a 
densidade ultrapassa a densidade da PMS, ent^o h m exeede a 
taxa de rccrutamento, c a populate diminui cm dircgSo k 
iV n .. Isso, por si sd, 4 satisfatdrio. Mas, sc por acaso a densida- 
de for um pouco menor que N mi h su novamentc cxcedcri a 
taxa de recrutamcnto. Ncsse caso, a densidade dcclinard ainda 
mais, c, sc a cota fixada ao nfvel da PMS for mantida, a popu¬ 
late dedinard atd ser extinta. Alem disso, se a PMS for um 
pouco supcrcstimada, a taxa de cxploragiao sempre cxcedcra a 
taxa de recrutamcnto (h. ± na Figura 15.7). A extin to scri, 
cntSOj o scu destinoj indcpcndcntcmente de sua densidade 
inicial. Em resume, uma cota fixa ao nfvel da PMS podcria scr 
desejdvcl c raxoivcl em um mundo complctamcnte previslvel 
sobre o qual tivdsscmos um conhccimcnto perfoito. Mas no 
mundo real de ambientes flutuantes e conjuntos de dados im- 
perfoitos, essas cotas fixas s&o convitcs abertos ao desastre. 

Todavia, uma cstratdgia de cota 
fixa tern sido frcqtientcmcnte empre- 
gada. Em um dia determinado do ano, 
a pcsca (ou a cstato de caga) 4 aberta, 
c a captura acumulada registrada. Apds, 

quando a cota (cstimada na PMS) 4 atingida, o perfodo de 
pcsca 4 enccrrado pelo rcsto do ano. Um excmplo do uso da 


... cujos perigos 
sac ilustrados 
peia pesca da 
anchoveta 
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cota fixa 6 fornccido pcla pesca da anchoveta {Engmulis rin - 
gens) (Figura 15.8). De I960 a 1972, essa foi a esp^de mais 
pcscada no mundo c rcpresentava um dos principals setorcs da 
economist. peruana. Os cspccialistas cm gcstio pesqueira aeon- 
selharam a ado to dc uma PMS de cerca de 10 milhSes de 
toncladas por ano, c as capturas foram limitadas de acordo 
com essa recomcndagSo. Mas a capaddade dc captura da frota 
pesqueira aumentou, e, cm 1972, a pcsca da anchoveta entrou 
cm colapso. A sobrepesca parcce ter sido, no mfnimo, uma 
important*: causa do colapso, embora sens efeitos tenham sido 
acumulados com a influencia dc profundas flutuagoes climdti- 
cas. Uma moratdria sobre a pesca teria sido uma ctapa ccologi- 
camcntc scnslvcl, mas ndo era politicamcnte cxecutdvcl: 20 mil 
pessoas dependiam dos empregos na indiistria da anchova. O 
estoque 1cvou mais dc 20 anas para sc rccupetar (Figura 15.8). 

15.3.3 Uma alfernativa mais segura: esforgo fixo 
de captura 

o risco associado ds cotas fixas pode set reduxido sc houver 
uma rcguIamcntagSo do esforgo dc captura. A produte de 
uma exploragao (H) podc ser vista, dc mancira simplifkada, 
co mo sendo depen dentc dc tr£s aspcctos: 

(15.1.) 

A produgao, H t aumenta com o tama¬ 
nho da populate expiorada, N; com o 
nfvcl dc esforgo dc captura, E (p. ex., o 
numero de “trainciras-dia” cm uma 
estate dc pesca ou o numero de “es- 
pingardas-dia” cm relate a uma popu¬ 
late cinegetica); e com a elicicncia de captura, q. Considcrando 
que cssa efici£nda permanecc constantc, a Figura 15.9a mostra 
uma populate expiorada sujeita a tr£s possfveis cstrafogias dc 
exploragao com diferentes csforgos dc captura. A Figura 15.9b 


ilustra a relate geral esperada entre o esforgo c a produte nfodia 
cm um caso simples como cstc: hi aparcntcmcntc, um esforgo “6ti- 
mo" icsultando cm uma PMS, E m , e na qrnl csfcrfos matures ou 
mcnotcs que este esforgo “dtimo” rcsultam cm mcnorcs produces. 

A adote de E m 6 uma estrategia muito mais segura do que 
a fixate dc uma cota PMS. Agora, ao contrdrio da Figura 15.7, 
sc a densidade cair abaixo dc N m (Figura 15.9a), o rccrutamento 
ultrapassa a taxa dc exploragao, c a populate se rccupcra. De 
fato, c precise liavcr uma considered superestimativa dc E an¬ 
tes que a populate seja Icvada a extinte (A 0 na Figura 15.9a). 
Contudo, devido k existdicia dc um esforgo ftxo, a produte 
varia com o tamanho populacional. Em particular, a produgao 
serd mcnor que a PMS sempre que o tamanho populacional cair 
abaixo dc N m como rcsultado dc flutuagoes naturais. A reate 
apropriada scria roduxir um pouco o csforgo ou, ao menos, man- 
t£-lo constantc enquanto a populate sc recupcra. Por cm, uma 
reato comprccnsfvcl (embora mal-oricntada) scria compensar a 
diminuite na produte com um aumento no esforgo. Isso, con¬ 
tudo, podcria reduxir ainda mais o tamanho populacional (ig na 
Figura 15.9a); dcssa forma, 6 ficil imaginar a populate sendo 
Icvada k extinglo a medida que aumentos graduais no esforgo 
compromctcm estoques cada vex mcnorcs. 

Existcm muitos exempios de cxploragocs que sao maneja- 
das com base cm regulamcntag5es Icgislativas dc esforgo, c isso 
ooorre apesar do fato dc que o esforgo normalmente desprexa 
medidas e controlc precisos. Por cxemplo, a liberate dc um de- 
terminado numero de liccngas de caga deixa a acuracia dos caga- 
dores sem controlc; e a rcgulagSo do tamanho c composite dc 
uma frota pesqueira nao leva cm considerate o dima. No entan- 
to, a explorate do veado-mula, da antilocap ta e do alee no csta- 
do do Colorado, EUA, foi controlada por mcio da liberate dc 
um mimero limitado, mas variavcl, dc licengas dc caga (Pojar, 
1981). No manejo do importante estoque dc hipoglosso do Pad- 
fico, o csfbrgo foi limitado por t^pocas de fccliamento saxonais c 
xonas dc santuirio - embora um investimento pesado cm embar- 
cag6cs de proteto do estoque pesqueira tenha sido ncccssirio 
para garantir o respeito a essas limitagoes (Pitcher & Hart* 1982). 


H=qEN. 

a regulamentagae 
do esforgo do 
exptoragao 6 
menos arriscada - 
mas leva a uma 
captu ra mais 
vari&vel 



Ano 


FIGURA 1 S.8 Desembarques de anchoveta desde 1950 (segundo Jen¬ 
nings etai, 2001; dados da FAG, 1995, 1998), 


15.3.4 Outras abordagens de PMS: explorando 
uma proporgao fixa ou permilindo um 
escape constanfe 


Duas outras estrat^gias de manejo sao 0utras ab0rclagenS 
bascadas ua iddia de disponibilidadc de PMS;,,. 

dc uma produte cxecdentc. Primei- ...explorando uma 

„ j proporcao fixa,,, 

ro, uma proporto constantc da. po- 

pulaglo pode scr expiorada (isso 6 o equivalcnte k determina¬ 
te de uma. taxa. de mor talidade por caga. e deveria ter o mes- 
mo efcito da cxploragao com um esforgo constantc) (Milner- 
Gulland Macc, 1998). Assim, 3 a 5% das popuiag5cs de 
ca.ribu e tonro-almiscarado podem ser ca.gadas por ano nos 
Northwest Territories do Canadd (Gunn, 1998), uma.estratd- 
gia que envoivc a realixato dc ccnsos prd-exploragdo para dc- 
terminar o mimero dc individuos qne podem scr cagados. 
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Tana de recrutamenlo Tsxa de exploraglo 


W 



N 


fb) 

PMS 



Esforgo 



FIGURA15.9 Esforgo fixo de exploragiao. (a) Curvas, setas e pontos conforms descritos na Figuira 15,7, A pmdugao maxima sustentavel (PMS) 
e obtrda com urn esforgo de £F mJ levando a urn equilibrio estavel em uma densidade N r com uma produgao de h m . Com um esforgo maior (E a ), 
a densidade de equilibrio e a produgao sao mars barxas do que com E m , mas o equilibrio ainda d estavel, Somente com um esforgo muito maior 
a populagiao e levada a extingao. (b) Reiagao geral entre o nfvel de esforgo fixado e a produgao mddia. 


Uma outra cstrat^gia dcixa um 
niimcro fixo dc indivfduos reprodu- 
tores ao final de cada estagiao dc caga 
(escape constante)* uma abordagem 
que envoive um investimento ainda 
maior dc monitoramento contfnuo ao longo da cstagiio de 
caga. O escape constante t* uma opglo particularmentc segu- 
ra* pois evita a rcmoglo aeidental dc todos os indivfduos re- 
produtores antes do periodo reprodutivo. O escape constante 
6 cspccialmcntc dtil para espdcics anuais, pois cl as carccem do 
tamp&o representado pclos indivfduos imaturos em espdcics 
de vida mais longa (Milncr-G ull and &: Mace, 1998). O go- 
verno das Ilhas Falklands (Ilhas Malvinas) usa uma estrat^gia 
dc escape constante para a lula Loliga sp. anual. O tamanlio 
dos cstoques d determinado semanalmcnte a partir da mcia- 
estag&o, e a pcsca 6 encerrada quando a raz&o dc estoques na 
presenga e na aus£ncia de pcsca cai para 03 a 0,4- Apds 10 
anos dc emprego desse regime de manejo* o estoque de lulas 
mostra bons sinais dc sustcntabilidade (Figura 15.10). 

Stephens e colaboradores (2002) 
usaram modelos de simuiagao para com- 
parar os rcsultados do uso dc cota fhea, 
do esforgo fixo e do limiar dc explora- 
gSo em uma popuJag^o dc marmotas 
alpinas {Martnota marm&td). No liltimo caso, a expforagSo sb 
oconeu durante os anos nos quais a populag&o exccdeu um de¬ 
terminado limiar c a cxploragao continuou atd atingir esse limiar 
(cssencialmente uma abordagem dc escape constante). Esses ma- 
mfferos sociais s&o cagados cm algumas partes da Europa, mas o 
modclo foi dcscnvolvido com uma extensa base dc dados dispo- 


o escape 
constants parses 
funcionar mslhor 
para a caga da 
marmota alpina 


... ou dsixando um 
^escape"* 
constants de 
indivfduos 
reprodutores 


* N. dc 1’, Purgao da pupulagEio que subtevive prticeaso dc captura. 


nfveis dc uma populagao nlo-cagada. Eles observaram que o li¬ 
miar de cxploragao resultou nas produgocs mddias mais altas jun- 
tamente com um risco de extingSo accitavclmentc baixo. Contu- 
doj a introdugdo dc um erro, associado i realizagao dc ccnsos 
mcnos freqiicntcs (a cada tri£nio, cm vest dc atiualmeute), ievou a 
uma varikida maior nas produgocs c a uma probabilidade de 
extingdo muito mais alta (Stephens et ai. t 2002). Isso enfatiza a 
importancia da reali^agao de ccnsos frequentes para qne as cstra- 
tdgias dc escape constante tcnliam sucesso. 


15.3.5 Instabilidade de popula 9 oes exploradas: 
equilibrios mulliplos 


o problems da 
“compensagao 
revsrsa” 


Mesmo com a rcgulamcntagao do esfor¬ 
go, a exploragdo prdxima ao nfvel da 
PMS pode provocar um desastre. A taxa 
dc rccrutamento pode scr particular- 

mentc baixa nas menores populagocs (um padr&o conhccido como 
compensa^do reverse Figura 15.11a); por cxemplo, o rccrutamcn- 
to de saimocs jovens 6 baixo em baixas dcnsidadcs em decorr£n- 
cia de uma intensa predagSo por peixes maiores, e o recrutamen- 
to dc jovens balcias pode ser baixo em baixas dcnsidadcs simplcs- 
mente devido ^ rcdugSo da probabilidade dc cncontro dc machos 
c f^meas, o qne oomprometc as chances de acasalamcnto. No 
entanto, a compcnsagSo teversa 6 aparentemente bem rara; Myers 
c colaboradores (1995) a dctcctaram cm apenas tr£s bases dc da¬ 
dos de cstoqnes pesqueiros ^ com pelo mcnos 15 anos de dados 
disponfveis - dc um total dc 128 avaliadas. Por outro lado, a 
eficicncia dc cxploragao pode aumentar em pequenas populag6cs 
(Figu ra 15.11b). Por cxcmplo, muitos clnpcfdeos (sardinhas, an- 
chovas e arenques) s£o cspccialmcntc fdccis de captnrar cm baixas 
dcnsidadcs, porque clcs fbrmam um pequeno niimcro dc gran- 
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FIGURA 15.10 Capturas mensais de Hulas 
Lofigo sp. per embarcagoes llcenciadas nas 
llbas Falkland, onde Lima estratdgia de ma¬ 
rt ejo de escape constants d utilizada. Obser¬ 
ve que existem duas estagoes de pesca a 
cada ano (fevereiro a maio e agosto a outu* 
bro). As I i n has ponti lhadas (1984 a 1986) re* 
presentam capturas estimadas, em vez de 
capturas reals (segundo des Clers, 1998). 


dcs caidumcs que seguem caminhos migratdrios cstcrcotipa- 
dos, os quais podem scr intcrceptados por barcos pcsqueiros 
com rede de arrasto. Scja com compensate reversa ou com 
uma efici£ncia de exploragao mais alta em baixas dcnsidadcs, 
pequenas superestimativas de E m s^o capazcs de lcvar a sobre- 
exploragio ou mesmo i eventual extinto. 

No entanto, ainda mais importan¬ 
ce 6 o fato de que essas intcragocs po¬ 
dem ter “cquiifbrios miiitiplos” crudais 
{ver Set^ 10.6). Observe os dois pan¬ 
tos em que a iinha de explora to cruza a 
curva de recrutamcnto na Figura 15.11a. 
O ponto S 6 um equiiibrio estivel mas 
o ponto U6 um “ponto de ruptura” ins- 
tivel. Sea populate 6 conduzida para uma densidadc um pouco 
abaixo da densidadc da PMS 3 ou mesmo para um nivcl um pou¬ 
co acima de N (um ponto de ruptura) ela rctorna para a densida- 
de da PMS (Figura 15.1 la). Mas uma diminuito um pouco 
maior na densidadc, ate um nivcl Icvcmente abaixo de A r u , talvcz 


como um resultado de apenas um aumento muito pequeno no 
csfbrgo, tornaria a taxa de esplorato maior do que a taxa de 
recrutamcnto. A populate estaria a caminho da extin to. Aldm 
disso, uma vez que a populate esteja nessa ladcira escorregadia, 
sera ncccssario muito mais do que uma pcquena reduto no es- 
forgo para reverter o processo. Estc e o ponto crucial c pritico 
sobre os cquilibrios multiplos: uma mudanga muito pcquena de 
comportamento pode conduzir a uma altcrat 0 complctamente 
desproporcional no resultado, a medida que o ponto de atragSo 
do sistema muda de um estado estivcl para outro. Mudangas dris- 
ticas na abundincia dos cstoques podem ocorrcr em deoorr^ncia 
de pequenas alteragocs na cstratiigia de cxplorat 0 ou no ambiente. 

15.3.6 Instabilidade de populates exploradas: 
flutuagoes ambientais 

£ tentador atribuir todos os colapsos de cstoques pesqueiros 
simplesmcnte i sobrepcsca c ^ gan&ncia human a. No entanto, 


operagSes de 
explorag&o com 
equplibrios 
multiplos sao 
suscetiveis a 
colapsos 
dramitiicos 
irreversfveis 


(a) W 


FIGURA 15.11 Equilibrios multiplos na ex- 
ploragao. (a) Quando a taxa da recrutamen- 
to e particularmente baixa am baixas dansi* 
dades, o esforgo de exploragao que resulta 
na PMS (£F m ) nao tem apenas um equilibria 
estavel (S), mas tambSm um ponto de ruptu¬ 
ra i ns t aval [if} a uma dens id ad e abaixo da 
qua! a populagao declina ate a extingao. A 
populagao tambem poda ser levada a extin¬ 
gao por esforgos de exploragao (E 0 ) nao 
muito superioras a £ m . (b) Quando a efici&n- 
cia da exploragao declina am alias denslda- 
des, comentarios sem el harries aqueles em 
(a) sao apropriados. 
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a anchoveta a o El 
Niflo 


tal comportamento seria uma super-simplificagiao que nio aju- 
daria a mudar a situagio. Nio hi diivida de quc a prcssio de 
pcsca cxcrcc um grande impacto sobre a habilidade das popu- 
lagScs naturals dc sustentar nfveis dc recrutamento quc corn- 
pen sem taxas gerais de perda. Porim* a causa imediata dc um 
colaps o - cm um determinado ano - 6 ffcqiicntementc a ocor- 
r£ncia incomum dc condigoes ambientais desfavordveis. Alcm 
disso* quan do cstc 4 o caso* hi uma niaior probabilldadc de 
reeuperagdo da populagao (uma vez que as condigoes retor- 
ncm a um cstado mais favordvcl) do quc ocorrcria sc o colapso 
tivessc sido apenas cm dccorr£ncia da sobrcpcsca. 

Antes de seu principal colapso* 
de 1972 a 1973* a anchoveta (ver Fi- 
gura 15.8) havia sofrido uma queda 
no aumento crcscentc dc capturas cm meados da dicada dc 
i960 como rcsultado dc um “cvcnto El NiAo”: a incursao de 
dguas tropicais quentes do nortc rcduiiu scvcramcntc a rcs- 
surgcncia ocdlnica c* assim* compromctcu a produtividade na 
fria coirente peruana que vcm do sul (ver Segio 2.4.1). Em 
1973* no entanto* devido a um aumento muito grande na 
intensidade de pcsca,, os efeitos dc um cvcnto Ei NiAo poste¬ 
rior foram muito mais severos. AMm disso* enquanto o csto- 
que pesqueiro mostrava alguns sinais dc rccupcraglo* dc 1973 
a 1982* apesar da prcss&o dc pcsca cm gcral mantida constan¬ 
ts um outro colapso ocortcu* cm 1983* associado a outro cvcn¬ 
to El Nino. Obviamente* 6 improvdvcl que as conscqu£ncias 
dcssas perturb agocs naturals aos padrSes comuns dc fluxo das 
corrcntes scriam tfo severas sc a anchoveta ndo tivessc sido 
cxplorada ou tivessc sofrido apenas uma pres silo dc pcsca levc. 
£ igualmcnte dbvio* portanto* que a histdria do estoque pes¬ 
queiro da anchoveta ndo pode scr adequadamente compreen- 
dida apenas cm relagio i sua cxploragdo* mas tambdm deve 
Icvar cm considcragdo os cventos naturais. 

Os tr£s estoques pesqueiros dc 
arenque da Noruega e da Isl&ndia tam- 
bdm entraram cm colapso no infeio 
da ddcada dc 1970* c haviam certamente sido submetidos a 
uma intensidade dc pcsca crcsccnte antes disso. Mais uma vese* 
contudo* uma anomalia occinica cstava envoivida (Beverton* 
1993). No meio da ddcada de i960* uma mass a dc igua fria c 
com baixa saJinidade da Bacia do Artico sc formou no nortc 
da IsMndia. Ela sc dcslocou para o sul atd quc ficou presa no 
Gulf Stream vdrios anos mais tarde e, entio* dcslocou-sc para 
o nortc novamente - embora usando uma rota bem ao lestc 
do caminho pcrcorrido at 6 o sul. Ela* cventualmentc* desapa- 
receu na Noruega* cm 1982 (Figura 15.12a). Os dados refe- 
rentes ao mimero dc “recrutas por fomca madura”* csscncial- 
mentc a taxa dc nascimcnto* cst&o ilustrados na Figura 15.12b 
para a cstagio reprodutiva da primavera norueguesa c para a 
estagio reprodutiva de primavera c veriao da Isl India* entre 
1947 c 1990* cm rclagio i difetenga entre o valor anual e a 
mddia gcral. As diferengas anuais de temperatura no mar no- 
ruegu£s tambdm cstio ilustradas* reffetindo a passagem da massa 
de igua fria anomala cm diregio ao sul e* postcriormcntc* cm 
diregao ao none. Houve uma boa corrcspond£ncia entre a igua 


o arenque e as 
acutis frras 


fria e o baixo rccrutamcnto cm ambos os estoques (Isl&ndia e 
Noruega) no final da ddcada dc i960 c* novamente* no esto- 
quc norucgu£s cm 1979 a 1981* dp oca na qua! o estoque da 
Islindia ji cstava extinto (fomeas maduras dc primavera) ou sc 
cncontrava muito para oeste. Parecc provdvcl que a dgua fria 
anormal tenha Icvado a um rccrutamcnto baixo c incomum* o 
quaf desempenhou um papel muito importante nos colapsos 
ocorridos por cada um desses estoques. 

No entanto* isso ndo pode ser responsabilhado por to- 
dos os dctalhcs apresentados na Figura 15- 12b — cm especial 
pda sucesslo de anos com baixo rccrutamcnto nos estoques 
norucgucses na ddcada de 1980. Para isso* 6 necessdria uma 
cxplicagdo mais complcxa* a qua! provavelmcntc cnvolvc ou- 
tras cspdcics de peixes c* talvez* cstados estdveis alternativos 
(Beverton* 1993). Todavia* ainda 4 dbvio quc os perigos da 
sobrcpcsca ndo devem ser negados* mas clcs ndo devem scr 
vistos no contcxto das variag6es naturais marcantcs c frcqiicn- 
tementc imprevisfveis. Dados os provdveis efeitos das condi- 
goes ambientais sobre as taxas vitais dc populagocs cxploradas* 
confiar cm modclos com taxas vitais constantcs 6 ainda mais ar- 
riscado. Engen e colaboradorcs (1997) argumentam quc as me- 
Ihores cstratdgias dc cxploragSo para tais populagocs altamcntc 
varidveis cnvolvcm o escape constantc (ver Segdo 15.3.4). 


15.3.7 Reconhecendo a estrutura em populagoes 
exploradas: modelos de estoque 
dinamico 


moddos de 
K estoque 
dinamico'’ 
reconhecem a 
estrutura 
populations I 


Os modclos simples dc cxplorag^o quc 
foram descritos ate agora s^o conheci- 
dos como modclos dc “produg&o ex¬ 
ec den tc" . Elcs sSo utcis como um meio 
dc estabclecer alguns prindpios b^si- 
cos (como a PMS) c s^o bons para in- 

vestigar as possiveis consequencias dc diferentes tipos dc es- 
tratj^gias dc expIoragSo. Mas cles ignoram a estrutura popula- 
cional* e isso 6 uma fatha grave por duas rascocs. A primeira 6 
quc o “rccrutamcnto’' d* na ptdtica* um processo complexo 
quc incorpora a sobreviv^ncia e a fccundidadc dos adultos* a 
sobrcviv£ncia c o crescimento dos jovens* etc.* os quais po- 
dem responder dc formas diferentes is mudangas na densida- 
dc e na cstratdgia de cxploragSo. A segunda ra^So 6 quc a mate¬ 
ria das priticas de exploragio cstd intcrcssada principalmcnte 
cm apenas uma porgio da populag&o cxplorada (p. ex.* irvo- 
rcs ou peixes maduros quc sio grandcs o suficicntc para scrcm 
vendidos). A abordagem que tenta Icvar cm consideragio es- 
sas complicagdes cnvolvc a construg&o dos cliamados modclos 
dc “estoque din&mico”. 

A estrutura gcral dc um modelo de estoque dimimico 4 
ilustrada na Figura 15.13. Os submodclos (taxa dc recruta- 
mento* taxa dc crescimento* taxa dc mortalidade natural c taxa 
dc pcsca do estoque explorado) sio combinados para determi- 
nar a biomassa oxplorivcl do estoque c para entender como o 
proccdimcnto afeta a produgSo de uma comunidadc pesqueira. 
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F1GURA 15.12 fa) Camin'ho percorrido por uma grande massa de aguafria e com baixa salinidade nas decadas de 1960 e 1970, mostrando 
sua presenga no Mar Noruegues em meados da decada de 1960 e no periodo de 1977-1982. (b) Diferengas anuais entre as madias gerais e 
o iogaritmo de recrutas por feme a madura em tr&s estoque s de arenque no Mar Noruegues, e (c) a temperature no Mar Noruegues. O estoque 
de femeas reprodutoras de primavera da Islandia nunca se recuperou do colapso do rnfcio da decada de 1970, o qual for precedido por urn 
banco recrutamento na decada de 1960 (Segundo Beverlon* 1993). 


Difcrcntcmcnte dos mo del os de produgSo exccdcnte, cssa pro¬ 
duce de biomassa n&o depende apenas do numero de indivf- 
duos capturados, mas tambem de sen tamanho (crcscimento pas- 
sado). A quantidade de biomassa explorivci (isto que pode ser 
capturada) n3o depende apenas do “recrutamento liquido”* mas 
tambem de iima combinagao explfcita de mortalidadc natural, 
mortalidade dcoorrcnte da explora^ao, crcscimento individual e 
recrutamento nas classes ctirias de intcicsse para a captura. 

Esistcm muitas variantes do tema gcral (p. ex.* os sub- 
mo del os podem ser tratados separadamente cm cada dassc 
etdria c podem incorporar tanta informagao quanto estiver 


disponlvcl ou for ncccssiria). Contudo, cm todos os casos, a 
abordagem bisica 6 a mesma. As informatics disponlveis (tanto 
tcdricas quanto empfricas) s5o incorporadas de maneira a rc- 
Octirem a dinamica da cstrutura populacional. Is so* cnt£o, per- 
mite estimar a produce c a resposta da populate a diferentes 
cstrafogias de expIoragSo, o que deveria permitir a formulagSo 
de uma recomcndag&o ao responsive! pel a gcstHo pesqueira. 
O ponto crucial 6 que no caso da abordagem do estoque dini- 
mico* uma cstrafogia de explora^io pode incluir* al£m da in- 
tens idadc de cxpiorag&Oj uma dccis^o de como o csforgo deve¬ 
ria ser dividido entre as diversas classes ctitias. 
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FIGURA IS. 13 A abordagem de estoque di- 
narnico aplicado a exploragao e gestao pes- 
quesras e ifustradacomo um diagramadelliu- 
xo. Existem quatro : 'subrriodelos" principals; 
a tax a de creseimento de individuos e a taxa 
de recrutamento na populagao (as quars sao 
adicionadas a biomassa que pode ser expio- 
rada), e a taxa de mortalidade natural e a 
taxa de mortalidade em decorrenda da pes* 
ca (as quais esgotam a biomassa explora- 
vel). As linhas continuas e setas referem-se 
a mudanqas na biomassa sob a influencia 
desses submode I os. As linhas pontiihadas e 
setas referem-se as influencias de cada sub- 
mode lo sobre o outro, do nivet de biomassa 
sob re um submode I o ou de fatores am Men¬ 
tals sobre um submodelo. Cada submodelo 
pode serdovrdido em sistemas mais compie- 
xos e reais. A prod up ao para o ser humano d 
estimada sob varios regimes caracterrzados 
por certos vaiores inseridos nos submode- 
los. Esses valores podem ser produzidos teo- 
ricamente (em cujo caso efes representam 
;i suposigoes") ou a partir de dados de cam- 
po (segundo Pitcher & Hart, 1982). 


os modelos de 
estoque din^mico 
podem produzir 
valiosas 

recomendapdes... 


Um exemplo dissico de um mo¬ 
del o dc estoque dinlmico cm agio diz 
respdto ao estoque de bacaMiau irti- 
co-norucgu£s, o estoque mais seten- 
trional do Atlintico (Garrod & Jones, 
1974). A estrutnra ctdria do final da ddcada de I960 foi uti- 
liza.da para p revet os efeitos de nfodio prazo dc dife rentes 
intcnsidadcs de pcsca e diferentes tamanhos de malha das 
redes sobre a produg&o. Alguns dos resultados siao mostrados 
na Figura 15.14. O pico tempordrio observado ap6s cerca de 
einco an os 6 um resultado do dcsenvolvimento da classc anual 
de 1969* que foi muito grande. Em geral, contudo, 6 claro 
que os mclhores prospcctos dc longo prazo foram previstos 
por uma baixa intensidadc de pcsca e um grande tamanho de 
malha. Ambos dHo maior oportunidadc aos peixes para ores- 
cer (e reproduzir) antes dc screm capturados, o que 6 impor- 
tante, pois a produglo 6 medida cm biomassa, n&o apenas em 
numcros. Intcnsidadcs dc pcsca mais pesadas c madias de 130 
mm levariam k sobrc-exploragao do estoque. 

infelizmente, as rccomcndagdes 
de Garrod & Jones foram ignoradas 
pelas pcssoas que possufam o poder 
para determinar as estratdgias de explo- 
ragiao. O tamanlio da madia n£o foi aumentado atd 1979* quan- 
do foi determinado um aumento dc apenas 120 para 125 mm. 


...mas elas ainda 
podem ser 
ignoradas 


A intensidade de pesca nunca. cain abaixo de 45%, e capturas 
dc 900 mil toneladas foram realizadas no final da decada dc 
1970. Talvez nlio tcnlia sido snrpresa quando levantamcntos 
realizados no final de 1980 mostraram que esses estoqnes de 
bacalliau, assim como outros estoqnes do Atlintico Norte, ca¬ 
ravan! seriamente esgotados, como resultado da sobrepesca. 
O bacalliau do Mar do Norte atinge a maturidade sexual por 
volta dos quatro anos de idade, mas a espdeie foi tio explorada 
que alguns individuos com um ano de idade t£m sido captu- 
rados* e quasc todos os individuos com dois anos de idade s&o 
explorados atualmente, o que deixa apenas 4% dos individuos 
de um ano para, sobreviver ate os quatro anos (Cook etai, 1997). 

As rattans (palmeims espinhosas trepa.deiras enjo ca.ule e 
usado para teedagem e confecgSo de mdveis no sudeste da Asia) 
cstiao ameagadas com a sobre-exploragSo de maneira scmelhante, 
pois as pcssoas que as exploram cortam caules muito jovens c 
reduzem sua ca.pacidade de rebrotar (MacKinnon, 1998). 

15.3.8 Objetivos para o manejo de recursos 
exploraveis 

Se tratarmos o cxemplo de Garrod &: Jones como tfpico, po- 
deriamos, ent^o, concluir que os bidlogos prop5em - mas os 
gestores dispdem. Este 6, portanto, um ponto apropriado para 
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Intensidadls 

de pesca. Tamanho da malha 




FIG UR A 15.14 As predigoes de Garrod & Jones (1974) para o esto 
que de bacalhau do Artico sob tres fntensidades de pesca e com Ires 
diferentes tamanhos de malha (segundo Pitcher & Hart, 1982). 


reconsidcrar ndo apcnas os objctivos dos pro gramas dc cxplo- 
ragdo, mas tambcm os critdrios pelos quais o mancjo bcm- 
succdido dcvcria scr julgado c o papel dos ecdlogos no mane jo 
cm gcrat. Como Hilborn & Walters (1992) salicntaram, cxis- 
tem tres atitudes alternativas que os ccdlogos podem adotar- 
todas tem sido populates, mas apcnas uma 6 sdbia. Na verda- 
de, essas sdo considerag6es cada vce mais importantes que sc 
aplicam ndo somentc d gestdo pesqueira, mas tambbm a quai¬ 
quer entrada dos ccdlogos na arena ptiblica. 

A primeira atitude envolve a 
afirmagdo dc qnc as interagdes cco- 
ldgicas sdo mill to complexas e que 
nosso emendimemo c nossos dados 
sdo insuficientes para que fagamos 
qualqncr tipo dc pronunciamento 
(por me do de estarmos errados). O problem a com cssa ati¬ 
tude 6 que, sc os ecdlogos cscolhcrem pcrmanccer cm si- 
l£ncio devido a uma aka sensibilidadc frente ds dificulda- 
dcs, sempre haverd algum outro profissional, provavelmcn¬ 
te men os qualificado c com men or conked memo, pronto 
para fornccer respostas dirctas, para ndo dizer voliiveis, para 
perguntas provavelmcnte imprdprias. 


tr£s atitudes dos 
ecblogos em 
relagao aos 
gestores 
ambientais no 
mundo real.., 


... mas apenas 
uma deias e ssbia 


Ascgunda possibilidadc 6 que os ccdlogos se eonccntrcm 
cxclusivamcnte na ccologta c chcgucm a uma rccomcndagdo 
dcsenvolvida para satisfazer unicamentc os critdrios ccoldgi- 
cos. Quaiquer modificagio dessa rccomcndagdo por gestores 
on politicos scria, entdo, atribuida d ignordneia, desumanida- 
dc, corrupgdo politica on algum outro pccado ou defeito hu- 
mano. O problema com cssa atitude 6 que 6 irrcai ignorar os 
fatores socials c ccon&micos cm quaiquer atividadc humana. 

A tcrccira alternativa, entdo, cn- 
volvc os ecdlogos realkando avaliageics 
ccoldgicas tao acuradas c realistas 
quanto possfvel, mas assumindo que 
el as serdo incorporadas em uma gama mais ampla de fatores 
para a tomada de decis6es dc gestdo ambicntal. Alem disso, 
essas avaliagocs jd deveriam Icvar em considerate o feto de 
que as intcragdcs ccoldgicas que clas analisam inclucm o ho¬ 
rn cm como uma das espdeies interagentes, e que o ho mem 6 
afetado por forgas sociais e econdmicas. Finalmcntc, conside- 
rando-se que os critdrios ecoidgicos, econdmicos c sociais dc- 
vem ser alinhados, a cscolha de uma ilnica e “mclhor # opgdo 
provavelmcnte serd vista por alguns atorcs envolvidos na deci- 
Sdo como uma opinido baseada no conjunto espcdfico de va- 
lores do proponentc. Como consequdncia, na prdtica, uma 
unica rccomcndagdo 6 muito men os util ncssc didlogo do que 
a elabo ragdo dc uma sdrie cstratiftcada dc possivcis pianos de 
aqdo com suas conscqil^ncias associadas. 

No contcxto atual, portanto, descnvolvemos esta tercei- 
ra alternativa cm primeiro lugar ao olhar para alem da PM 5 e 
inciuir critdrios que incorporam o risco, as conscqil^ncias eco- 
ndmicas e sociais e etc. (Hilborn & Waters, 1992). Entdo, 
brevemente, examinamos a maneira pela qual os pardmetros e 
varidveis cruciais sdo cstimados nas populates naturais, jd que 
ao determinar a qualidadc da informa^do disponlvel, estes de- 
terminam o grau de conftanga com a qual as rccomcn dagoes 
podem scr feitas. 


15.3.9 Fatores economicos e sociais 

Tafvci o problema mais dbvio dc uma 
abordagem unicamentc ccoldgica seja 
sua falha cm reconheccr que a cxplo- 
ragdo de um recurso natural 6 normal- 
mente um empreendimento comer- 
cial, no qual o valor do produto deve ser comparado aos cus- 
tos dc sua obtengdo. Mcsmo que nos distanciemos de qual- 
quer preocupagdo com o “lucro”, ndC' fez sentido sc esforgar 
para obter as dltimas poucas toneladas dc uma PMS se o di- 
nheiro gasto ncsta atividadc podcria ser investido de maneira 
muito mais eficicnte cm outras maneiras de produgdo de ali- 
mento. A id&a bdsica esti ilustrada na Figura 15.15. Ndo procu- 
ramos maximizar a produgao total, mas o valor lfquido - a dife- 
renga entre o valor bruto do produto c a soma dos custos flxos 
(pagamento de juros para navios ou fdbricas, seguros, etc.) c dos 
custos varidveis, os quais aumentam com o csforgo dc exploragdo 


a produg&o 
economtcamente 
6tima - 

bpicamenta mais 
baixa que a PMS 
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FIGURA 15.1 S Aprodygiio economicamente 6tima (PEO), aquela que 
maximiza o 1ucro n , £ obticfa a esqyerda do pico da cyrva produpao- 
contra-esforgo, em qye a diferonga entre a produgao bryta e o custo 
total (custos fixos mais Gustos variaveis) e mafdr. Neste ponto, as 
linhas de produgao bruta e custo total possyem a mesma inclinagio 
[segundo Hrlborn & Walters, 1992), 


(combustfvel, gastos com a tripulagao, etc.). Isso sugere, dc 
imediato, que a produgao economicamente dtima (PEO) 
mcnor que a PMS c 6 obtida por mcio dc utn csforgo ou uma 
cota mcnor. No entanto, a diferenga entre a PEO c a PMS 
6 minima cm empreendimentos nos quais a maioria dos 
exist os 6 fixa (a linha de “custo total" <5 praticamcnte pla¬ 
na). Este € o caso cspccialmentc das operagoes com alto 
investimento c altamcnte tecnoldgicas, como a pesca cm 
grande profundidadc, a qual 6, conscqiientemcntc, mais 
propensa k sobrepcsca mesmo quando o manejo visa o 6ti- 
mo economico. 


desconto: 
acabando Gom os 
estoques ou 
deixando-os 
crescer? 


Uma segunda considcrag&o eco¬ 
no mica import ante diz res pci to ao 
“descon to”. Is so se re fere ao fato de 
que, cm termos ccon&micos, um p is- 
saro na m^o agora {ou um peixe na 
rede) vale mais do que um pdssaro ou peixe scmclhantc algum 
tempo no fixture. A raxao 6 basicamcnte que o valor da captu- 
ra atual podc ser oolocado no banco c render juros, fazendo 
com que o scu valor total aumcntc. Dc fato, uma taxa de des¬ 
conto comumente utilizada para os rccursos naturals 6 10% 
ao ano (90 peixes no presente t£m o mesmo valor que 100 
peixes daqui a um ano), apesar da diferenga entre as taxas dc 
juros nos bancos e a taxa dc inflagiao ser normalmente de 2 a 
5% (dados rcfcrcntcs aos Estados Unidos). A justificativa dos 
cconomistas para tal fato 6 o desejo de incorporar o “risco”. 
Um peixe pcscado agora jd foi capturado- um outro que ainda 
esteja na dgua poderd ou ndo ser pcscado - um pdssaro na mlo 
realmente vale dois no mato. 

Por outro lado, o peixe pcscado estd motto, c o peixe 
que cstd na dgua podc crcsccr c reprodtmr (embora ele tarn- 
bdm possa morrer). Portanto, na tealidade, cada peixe nao- 
capturado valcrd mais do que “um peixe” no future. Em parti¬ 
cular, sc o estoque deixado na dgua crescer mais rdpido do que 
a taxa dc desconto, como normalmcnte d o caso, entdo um 
peixe “depositado” no banco ndo 6 um investimento tao rentdvcl 


quanto um peixe deixado no depdsito marinho. No entanto, 
mesmo cm cases como este, o desconto fornccc um argumcn- 
to cconbmico para se fazer capturas maiores de um estoque do 
que scria dcscjdvcl. 

AMm disso, naqueles casos cm que o estoque 6 men os 
produtivo do que a taxa de desconto - por cxcmplo, muitas 
baleias e um niimcro dc peixes de vida longa parcce fazer 
sentido, cm termos puramentc cconbmicos, ndo apenas so- 
brcpescar o estoque, mas, tamb^m, capturar to dos os peixes 
(“liquidar o estoque”). As raz6cs para ndo se fazer is so sdo par- 
cialmente ^ticas - ecoiogicamcnte, isso por certo seria uma 
falta de visdo e uma maneira arrogantc de sc tratar das bocas 
famintas a scrcm alimcntadas no fiituro. Mas tambdm cxis- 
tem razocs prdticas: empregos devem ser criados ou cncontra- 
dos para aquclas pcssoas que antes cram empregadas pela in- 
diistria pesqueira {ou suas famflias deverdo ser auxiliadas), fon- 
tes altcmativas dc alimento devem ser cncontradas, c assim 
por diantc. Em primeiro lugar, isso enfatiza a ncccssidadc do 
surgimento de uma “nova economia”, que d£ valor nao apenas 
&s coisas que podem ser compradas c vendidas - como peixes 
ou barcos mas que tamb^m valorize entidades mais abstra- 
tas, como a sobrcviv£ncia dc baleias ou outras “espdeies-ban- 
dcira” {Huglicy etal.j 2002). Isso tambdm salienta o perigo dc 
uma perspcctiva ccondmica com visdo muito estreita. Em uma 
esfera mais abrangente, a rentabilidade de um estoque n&o 
pode ser isolada das implicates de scu manejo. 

Os fatores “sociais” entram dc duas 

maneiras diferentes nos pianos de ma- 

r sociais 

nejo dos rccursos naturals. Primeiro, po- 
liticas deveriam determinar, por cxcmplo, que uma grande frota 
dc pequenos e inefidentes barcos individuals seja mantida cm 
uma drea onde nao cxistcm outras fontes de emprego. Alem dis- 
so, e ainda mais important^ 6 nccessdrio que os pianos dc mane- 
jo Icvcm completamentc cm considerag&o o modo como os Pes¬ 
cadores c gestorcs se comportarao e responderSo frente a mudan- 
gas, cm vcz. dc assumir que cles simplcsmentc sc ajustarao ^s ne- 
ccssidades para alcangar os dtimos ccoldgico ou cconbmico. A 
exploragao envolve uma intcragao predador-presa: nao fez senti¬ 
do basear os pianos na dinimica da presa apenas, enquanto sim¬ 
plcsmentc se igno ra. a din&mica do predador {ndsl). 

A id&a do cxplorador como pre¬ 
dador t reforgada na Figura 15.16, a o explorador como 

qual mostra uma cMssica espiral pre- 
j i . , . . , r „ \ comportamento 

dador-presa anti-noraria {ver Uapftu- h um ano 

lo 10) para a caga da foca do Pacffico 
Norte nos lil timos an os do scculo XIX. A figura ilustra uma 
resposta numerica do predador — cmbarcagSes extras entram 
na frota quando o estoque 6 abundante, mas a deixam quando 
ele cstd baixo. Mas a figura tambem ilustra a inevitdvcl lat^ncia 
(intervalo de tempo) dess a resposta. Assim, indcpcndentcmcnte 
do que um modelador ou um gestor possa proper, 6 muito 
improvdvcl que sc alcance uma s incron izagSo perfcita, cm um 
cquilfbrio, entre o tamanlio do estoque e o csforgo. Aldm dis- 
so, enquanto os cagadores de foca da figura deixatam o esto¬ 
que na mesma vclocidade com que entraram nelc, dc maneira 
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FIGURA 15,16 O tamanho da frota que cagava a foca no Pacifico 
Norte (predadores) respondeu ao tamanliD do rebanho de focas (pre- 
sas) entre 1862 e 1900 excbindo uma espiral predador-presa anti-ho- 
raria (segundo Hilbom & Walters, 1992; dados da Wilen, 1976, obser¬ 
vances nao-publicadas). 

alguma isto 6 uma regra gcral Os cagadores dc foca mudaram 
para a pcsca dc hipoglosso, mas tais mudangas frcquentcmcnte 
n&o sio Beds dc scrcm realizadas* cm especial quando hi um 
grande investimento cm equipatnento apropriado ou quando 
a atividadc envolve antigas tradigScs. Nas palavras dc Hilborn 
& Walters (1992): “Prindpio: a coisa mais diOcil dc scr foita 
na gestio pesqueira 6 rodirzir a prcss&o de pcsca”. 

A substituigio e um aspeeto do comportamento predatdrio 
do cxplorador - sua resposta foncional (ver Capitulo 10). Os 
exploradorcs cm gcral tambem “aprcndcrSo” quando hi uma ten- 
dcncia incvitdvcl cm favor da mclhoria tccnoldgica. Mesmo sem 
isto, os exploradorcs normalmcntc aumentario sua efid^nda a 
medida que aprcndem mais sobre o sen estoque — apesar dos 
pressupostos dos modclos simples dc csforgo fixo. 


15.3.10 Estimativas derivadas de dados 
empfricos: o manejo na pralica 

O papcl do ccdlogo no manejo de um 
rccurso natural cstd na avalia^ao do esto¬ 
que-. fazer previs6cs quantitativas sobre 
a resposta da populate bioldgica frentc 
a cscolhas altcrnativas dc manejo c abor- 
dar questoes rclacionadas i possibilida- 
dc dc dada intensidadc de pcsca levar ao dccllnio no tamanho do 
estoque, ao tamanho da malha c i rccupcragao da taxa dc rccruta¬ 
rn cn to do estoque etc. No passado, froqiicntemcnte sc assumia 
que isso podcria ser foito apenas com um monitoramento cuida- 
doso. For cxemplo, i medida que o csforgo c a produgao airmen- 
tam cm um estoque crcsccnte, ambos sao monitorados, e a rela- 
gio entre os dois c plotada ate que parega que o a pice dc uma 
curva como aquda apresentada na Figura 15.7 seja alcangado ou 
ultrapassado, o que idcntifica a PMS. Essa abordagem, contudo,. 
6 muito falha* como podc scr visto na Figura 15.17. Em 1975* a 
Comissiao Internacional para a Con sc rv agio do Atum do Atlan- 
tioo (ICCAT* cm ingles) usou os dados disponfveis (1964 a 1973) 
para plotar a relagao produgao-esforgo para o atum-dc-barbata- 
na-amarela (Thunnus aibaatm) do Atlinuco ocidcntal. A comis- 
sio acrcditava que ha via atingido o ipicc da curva: uma produglo 
sustentive! dc ccrca de 50 mil toneladas (5*1 x 10 7 kg) c um 
csforgo 61 imo dc ccrca dc 60 mil dias dc pcsca. Entretanto, a 
1CCAT foi incapai dc impedir um aumento no csforgo (e produ- 
g£o) c logo hcou claro que o ipice da enrva n£o havia sido atingi- 
do. Uma rcanilisc com o uso dos dados afo 1983 sugcriu uma 
produgSo sustentive! dc aproximadamente 110 mil toneladas 
(1*1 x 10 8 kg) e um csforgo dc 240 mil dias de pcsca. 

Isso ilustra o que Hilborn & Walters (1992) dcscrcvem como 
outro prinefpio: “Voc£ nao podc determinar a produgao poten- 
cial dc um estoque pesqueiro sem sobre-explori-lo” Ao menos 
parte da rado disso 4 a tenddicia, ji observada, da variabilidade 
na produgio aumentar i medida que nos aproximamos da PMS. 
Alim disso, sc tambem iembrarmos da dificnldadc ji mendona- 
da dc sc tedudr a pressio de pcsca* fica claro que* na pritica* os 


monitorondo o 
asforgo e a 
produgao; as 
drficuldades de 
"enoontraro apice 
da curva" 



FIGURA 15.17 -Relagoes estimadas entre 
produgao e esforgo para o atum-de-barba- 
tana-amarela (Thunnus alhacarss) do Atlan- 
tioo ocidental, com base nos dados de 1964 
a 1973 (ICCAX 1975) e 1964 a 1963 (1C- 
CAT, 1965) (segundo Hunter &t ai, 1966; 
Hilbom & Walters, 1992). 
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gcstorcs provaveimente terao dc enffcntar uma combinate* de 
dcsafios quc cnvolvcm dificuldadcs dc estimativa, rclagoes ecolo¬ 
gies (ncste cso, entre produt® c previsibilidade) c fatores so- 
ciocoon&micos (aqui reladonados i rcgulagao e fcdugio do csfor- 
go). Temos avangado bastanto cm rclagSo aos modelos simples dc 
csforqo fixo mendonados na SegSo 15.3.3. 

As dificuldadcs prdticas dc estimativa dos parimetros 
tamb<£m cstio ilusttadas na Figura 15.18, a qual mostra a sdrie 
temporal de captura total, esforgo dc pcsca c captura por uni- 
dade dc csforgo (CPTJE) entre 1969 e 1982 para o atum-dc- 
barbatanas-amarels cm todo o Occano Atlintioo. A medida 
quc o csfbrgo aumentou, a CPUE diminuiu, provaveimente 
co mo reflexo da diminuigSo do estoque pesqueiro. Por outro 
lado, a pcsca contintiou a ercsccr ao longo dessc perfodo, su- 
gerindo quc talves o estoque ainda nao estivesse sen do sobre- 
pcscado {isto 6, a PMS ainda nao havia sido atingida). Esses 
dados aparcccm provavclmcntc da forma disponlvel mais co- 
mum - a cliamada s£ric temporal dc “mlo ilnica”. Mas elcs 
podem sugcrir uma PMS c o csforqo nccessirio para atingi-Ia? 
Certamente, cxistcm mdtodos para realizar os cilculos neces¬ 
sities, ms esses m^todos prccisam s- 
sumir pressupostos accrca da din&mi- 
ca blsica da populate. 

O pressuposto mais usado fre- 
qiicntcmcnte descreve a dinlmica da 
biomassa do estoque, B , como: 


estimatFvas a 
parti r de dados de 
captura e esforpo; 
aplicando o 
modelo de 
Schaefer 


**.Ji-*) 

dr l K) 


-H 


(15.2.) 


(Schaefer, 1954), a qual 6 simplcsmente a equate* logfstica do 
Capitulo 5 (taxa intrfnscca dc crescimento, r, capacidade de 
suportc, K) com a incorporate dc uma taxa de explorate*. A 
tiltima pode set calculada, seguindo a Equate 15.1 (ver Se- 
gio 15-3.3), por H=qEB t cm que q 6 a efici£ncia de cxplora- 
to, e E b o esforgo dc explorate*. Per definite: 

CPUE =HIE=qB (15.3) 

Conscqucntcmente: 

B=CPUE/q (15.4) 

e a Equate* 15.2 pode ser tecscrita cm relate* i CPUE com 
H on E como varilveis e com r, q c iTcomo para metros. Para 
este modclo, a PMS 4 dada por rKi 4, e 0 csfor^ ncccsslrio 
para atingi-la, por rllq. 

Existem imimeros mdtodos para 

sc obter estimativas desses parametros 

a partir de dados de campo; talvcs o 
melhor- mas as . . . . r r 

respostas ainda melhor deles seja o ajustc de cur vs a 

sao equivocadas series temporals (Hilborn & Walters, 

1992). No entanto, quando a sdric 
temporal ^ de mao linica, como vimos quc ela freqilcnte- 



FIGURA 15.18 Alteragoes na captura total!, no esfor^o de pesca e na 
captura porunidade de esforgo (CPUE), entre 1969 e 1962, paraoatum* 
d e-barbatan as-am are-las , Thunnus afhacares, no Oceano Atlantico. A fi¬ 
gura tambem mostra tres curvas separadas ajustadas a serie temporal 
da CPUE pelos metodos descritos no texts, cujos parametros sao apre- 
sentados na Tabela 15.4 (segundo Hrlbom & Walter^ 1992), 


mente, niio hd um unico conjunto “melhor” de valores dos 
psdmctros. A Tabela 15.4, por exemplo, mostra os par&metros 
para tr6s curvs separads ajustads aos dados da Figura 15.18, 
que forncccm ajustes igualmentc bons (a mesma soma dc qua- 
drados), ms com valores dos parametros muito diferentes. Dc 
fato, cxistc um grande numcro de explicate altcrnadvs igual- 
mentc boas para os dados da Figura 15.18. Em algumas dels, 
por exemplo, a populate* tern uma baixa capacidade de suporte, 
mas uma alta taxa intrinseca dc crescimento c 6 cxplorada cficicn- 
temente, c, cm outrs, ela tern uma alta capacidade de suporte, 
uma baixa taxa de crescimento e 6 cxplorada com mcnos cficien- 
cis No primeiro cso, a PMS provaveimente jd foi atingida cm 
1980; no segundo, as capturs provaveimente poderiam ser do- 
bradas com impunidade. Aldm disso, em cada um desses casos, 
assume-sc que a populate se comporta em conformidade com a 
Equate* 15.2, a qual pode nao ter nada a ver com 0 assunto. 

£ 6bvio, portanto, mesmo a par- egsas mce nezas 
tir dessa sclete* limitada de exemplos, aumentam airdEi 
que cxistcm grandes limitagocs cm rcla- lTia * s 0 valor dos 
to i avaliagao e aos pianos de manejo 
dos estoques, as quais sdo imposts por dados inadequados c pcla 
mancira como elcs sdo analisados. Isso nSo significa, no entanto, 
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TABELA 15.4 Estimativas da parametros am tree ajustes da eerie tamporal de capture por unrdade de esforyo (CPUE) para o atum-de* 
barbatanas-amarelas mostrada na Figura 15.18, re ataxa intnnseca de crescimanto, K d a capacidade dasuporte {abundanctadeequilibrio ma 
ausenda de exploragao) e q d a eficienoia da exploragao. O esforgo e medido am dfas de pesca; os valores de K e da produ^ao maxima 
sustentavel (PMS) estao expresses am toneladas (segundo Hillbom & Wafers, 1992) 


Numero de ajuste 

r 

K(x 1.000) 

q (x 10- 7 ) 

PMS (x 1.000) 

Esforgo na PMS (x 1.000) 

Soma dos quadrados 

1' 

0,18 

2,103 

9,8 

98 

92 

3,8 

2 

0,15 

4.000 

4,5 

148 

167 

3,8 

3 

0,13 

8.000 

2,1 

261 

310 

3,8 


um sentimento de desesperan^a. Derisoes dc manejo devem scr 
tornado, e a. mcihor avalkgSo possfvcl dos cstoques deve formar 
a base — embora nSo a tinica base - para ess as dccisdes. £ lamen- 
tivei que n5o tenhamos um melJior oonhedmento, mas o pro- 
blema seria maior se fiz^ssemo s de conta que sabemos mais. Aldm 
disso, andliscs ccoldgicas, econbmicas e do comportamento hu¬ 
man o sao importantes - como o sHo todas as analises - para 
identificar o que nao sabemos, ten do cm vista que, munidos 
dessc conhecimcnto, podemos fazer um plane] amento para ob- 
ter as infbrmagdcs mais dtcis de que noccssitamos. Esta aborda- 
gem tern side chamada de “manejo adaptativo”, pois, mediante 
uma cstrafogia “ativamente adaptativa”, cla procura determinar 
uma orientagSo que oferega algum balango entre a aquisigSo dc 
inform a pro (experimenta^o dirocionada), por um lado, c cautc- 
la cm rckgSo ^s perdas na produg^o dc curto prazo e devido i 
sobrcpcsca dc longo prazo, por outro (Hilborn & Walter^ 1992). 
Na verdade, hi um forte argument© que diz que as impcrfciq6cs 
dos dados c da tcoria aumctitam profundamente a neccssidade 
de caSlogos: quern mais pode lcvar cm considerate as inccrtezas 
e interpreti-las produzindo rccomcndagocs adequadas? 

Contudo, 6 predso reconhcccr 
dc forma real is ta que o manejo da 
maioria dos cstoques pesqueiros ma- 
rinhos para ob ter produgocs btimas di- 
ficilmente scri atingido. Em gcrai, 
existem muito poucos pcs quis adores para rcalizar as pesqui- 
sasj c, cm muitas partes do mundo, nenhum pesquisador. 
Nessas situaqdcs, umaabordagem prccavida uagestio pesqueira 
podcria envolvcr a protegSo dc uma proporg£o das comunida- 
des costeiras ou de recifes dc corals cm unidades de conserva- 
gio marinhas (Hall, 1998). O termo manejo sem dados tern 
side aplieado a situates cm que os habitatites das vilas se- 
guem prescribes simples para aumentar a probabilidade da 
sustentabilidade. Por cxcmplo, os uioradotes da Ilha Vanuatu, 
no Pacffico, aprcndcram alguns principles de manejo simples 
para a exploragio do moiusco gastrdpode Tectus niloticus (os 
cstoques deveriam scr cxplorados a cada tfos anos c dear livres 
de cxplorag&o nos anos intermediaries), com rcsultados apa- 
rentemente bcm-succdidos (Johannes, 1998). 


“manejo sem 
dados" quando 
nao existem 
estimativas 
disponiveis? 


15.4 A perspectiva metapopulacional 
no manejo 

Um tema rcincidentc nos capftulos anteriores foi a frag- 
mentato espaciaf na qua! as intcragdes populacionais fre- 


qilentcmente ocorrcm. Os gestores ambientais precisam cn- 
tender as implicagoes dcssa estrutura heterog£nca da paisa- 
gem para tomar suas dccisoes. Virias abordagens estio dis- 
poniveis para melhorar o nosso cntendimcnto das popula- 
qocs cm pais age ns complexas, duas das quais considerarc- 
mos nas prdximas segdes. Em primeiro lugar, pais age ns com 
diferentes graus de perda de hdbitats e fragmentaqio po- 
dem scr criadas artificial me nte cm esealas apropriadas para 
as populates que pretendemos estudar, c sen comporta¬ 
mento pode ser avaliado por meio de experimentos contro- 
lados cuidadosamentc (ver Scgio 15.4.1 - no contcxto do 
controle bioldgico de pragas). Segundo, mod cl os determi- 
nfsticos simples podem auxiliar na identificaqio dos fato- 
rcs que precisam ser levados cm considerag&o no manejo 
de populates cm um hibitat distribuido em parcclas (ver 
Scqio 15.4.2 - no contcxto da criaqio de ircas protegidas 
para a gestio pesqueira). Tambthn vimos (ver Scgio 7.5.6 - 
no contcxto de uma reserva fragmentada para proteger uma 
cspecie amcagada) como modclos dc simulate estocdstica 
podem ser us ados para comparar ccndrios dc manejo onde 
cxistcm subpopulagdcs cm uma metapopulagjfo- 


15.4.1 Controle biologico em uma paisagem 
fragmentada 

Sabemos que a hetcrogcneidade espa- 
cial pode cstabilizar as interagocs pre- 
dador-presa (p. cx. 3 Capituio 10). No 
entanto, a dinamica das pragas c de 
seus agentes dc controle bioldgico 
pode dear desestabilizada, produzin- 
do surtos das pragas, se a altcragdo do 
hdbitat ocorrer em uma eseala que interfira no comportamen¬ 
to de forrageio do agente de controle (Kareiva, 1990). 

With e colaboradores (2002) criaram rdplicas dc pai- 
sagens (parcclas) de trevo-vermelho ( Trifoliumpratense) com 
16 x 16 m que diferiam cm relaqio i abundincia do trevo 
(10, 20, 40, 50, 60 c 80% T pmtense). Scu objetivo era 
avaliar sc limiares na estrutura da paisagem acclcravam li- 
miarcs semelhantes na distribuido dc um affdco-praga 
(Acyrthosiphon pisum) e descobrir como a estrutura da pai¬ 
sagem afeta o comportamento de forrageio de duas cspe¬ 
cies de joaninhas prcdadoras dc afldcos, uma age nte dc con- 
trolc bioldgico introduzida, Harmonia axyridis s e uma cs- 
pdcie nativa, Coleomegilla maculata. A colonizaqlo pelos 
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affdcos c pdas joaninhas ocorrcu por imigrag&o natural cut re 
as parcclas. 

A lacunaridadc 6 um indice dc agregagao dcrivado da 
gcometria dc fractal quc quantifica a vambilida.de na distri¬ 
bute dos tamanlios dos vazios (dist&ncias cntre as parcclas 
de trevo na paisagcm). A distribuigiio do trcvo nas paisagens 
experimental mostron urn limiar cm 20% de liibitat, indi- 
cando que os va&ios Ream maiores c mais varidveis abaixo dcs- 
tc nivcl (Figura 15.19a). Esse limiar foi semelhantc para os 
aOdcos (Figura 15.19b) e foi seguido fortemente pclo agente 
dc controlc cxdtico (H. axyridis), mas n&o pclo predador nati- 
vo (C. maculata) (Figura 15.19c, d). 

Em bora a joaninha nativa forrageic mais ativamente en- 
tre os ramos dentro das parcclas dc trevo, cm gcral da foi me- 
nos mdvcl e deslocon-se menos cntre as parcclas na paisagcm 
do quc a joaninlia introdtmda, a qual mostron uma maior 
tendencia dc voar (Tabcla 15.5). Com sua maior mobilida.de, 
a csp^cie introdtmda foi mais cficientc cm localizar os affdcos 
quando dcs ocorriam cm baixa abund&nria na parccia, um 
prd-requisito para o controlc bioldgico bcm-sucedido (Mur¬ 
doch & Briggs, 1996). 

Rcsultados como esses tem implicates tan to para a sc- 
lcgdo dc agentes dc controlc bioldgico cficicntcs quanto para 
o plancj amento dc sistemas agricolas, os quais podem precisar 
ser manejados para preservar a conectividade dos hdbitats c, 
assim, aumentar a cfici^ncia dos inimigos naturais e/ou dos 
agentes dc controlc biolbgico (Barbosa, 1998). 


15.4.2 Planejando redes de reservas para a 
gestao pesqueira 

Ao longo da dltima ddcada, aproxi- 
madamente, foram criadas reservas 
marinhas costeiras c zonas de exclu- 
s^o de pc sea vis and o a gestio pes¬ 
queira (p. ex., Holland &: Brazec, 

1996). Estc 6 outro cxcmplo em quc 
um entendimento da cstrutura da 
paisagcm c da dinimica mctapopulacional scrSo neccssi- 
rios para claborar cstratdgias dc mane jo. £ provivcl quc as 
questoes mais fundamentals acerca do plancj amento de re¬ 
servas sc jam a fragao da regiao costcira que deveria ser pro- 
tegida e o tamanho (e ndmero) apropriado de reservas nc- 
cessdrias cm relag£o potcncial dc dispersio da espdeie- 
alvo. Hastings & Botsford (2003) desenvoiveram um mo- 
delo determinestico simples para responder a cssas questdes 
para uma espdeie hipotdtica com caracteristicas quc prova- 
vclmentc a fariam scr bcneficiada por zonas de exclusao dc 
pesca: uma cspecie com adultos sedentdrios e larvas com 
dispersao ativa. A abordagem desses autores baseia-se na 
iddia de quc a alteragao no espagamento c na largura das 
reservas muda a fraqio de larvas que € rctida dentro das 
mesmas on exportada {Figura 15.20). Obviamcnte, 6 a ex¬ 
po rtaqio dc larvas quc forncce a base para a produ^io sus¬ 
tentive! das dreas local had as fora das reservas. 


a gestao 
pesqueira com o 
uso de zonas de 
exclusSo de 
pesca: 

conside rapdes 
metapop ulaci o na i s 






AbundSncia de habitat (% de Irevo) 



Abundincia de habitat f% de trevo) 


FIGURA IS.19 Padrao de distribuiqao {indice de lacuna ridade - uma medida de agrega^ao) do (a) trevo {isto e, habitat) e das populagoes de 
(b) affdeos-praga, (c) joaninha introduzida {Harmonia axyridis ), que serve como agente de controle, e (d) joaninha nativa (Coieomegilla macu¬ 
lata). As plantas de trevo foram agrupadas nestes experimentos, em vez de serem dispersas ao longo da paisagem. As barras de erro indicam 
± 1 erro-padrao (segundo With ef ai, 2002). 
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TABELA 15.5 Comportamento de forrageio (caga) de joaninhas rntroduzidas a nativas am diferentes escalas am paisagans experimental da 
trevo, Os valores sao madias ± 1 erro-padrao. Cada parcela com 16 x 16 m contem 256 cdlulas (1 m 2 cada}; celulas de trevo sao aquelas nas 
quais o travo estava presente. Para cada pan in ha qua realizou pelo men os cinco transrqoas de celulas, o deslocamento nas parcel as for 
quantificado em ratagao ao comprimento mddio do movimento a a taxa de deslocamento ^ A taxa de deslocamento e calculada pala drvrsao do 
deslocamento Ifquido (distancia am linha reta) palo comprimento geral do percurso (segundo With et a/., 2002) 


Escala e medida comportamentaf 

Harmonia axyridis introduzida 

Coleomegilla maculata natrva 

Dentro das -cSlulas de trevo 

0,60 ± 0,005 

1,20 ± 0,07 

Hastes visitadas por minuto 



Entre as celulas de trevo 



Celulas visitadas por nrmuto 

0,22 ± 0,07 

0,10 ± 0,04 

Principal tlpo de deslocamento 

Voar 

Rastejar 

Deslocamento nas parcel as 



Comprimento medio do deslocamento {m) 

1,90 ±0,21 

1,10 ± 0,04 

Taxa de deslocamento 

0,49 ± 0,05 

0,19 ± 0,03 


O problems da PMS pode scr cnunckdo como “determine 
o nivcl de rctcngSo de larvas dentro das reserve F } para preserver 
a cspecic, c a juste a fragao da rcgi&o costcira em reserves, t\ para 
maximizar o numcro de larvas que se cstabelccem fora delas (dis- 
ponfvcl para a produg&a)”. Observe que, devido ao fato de F 
pcrmancccr constante (algo que os modcladorcs assumiram), uma 
altera to cm c representa uma mudanga na largura das reservas. 
Suponha que um valor de F de 035 seja necessirio para man ter a 
espdcic. A linha continua na Figura 15.20b mostra como re a 
largura da reserva predsam mudar para manter um F de 035. Os 
dctalhes matcmiticos do modcio n£o predsam nos prcocupar - 
embora a maior produgao seja obtida quando as reservas tern o 
menor tamanho possivcl (a seta na Figura 15.20b) pois fazem 
com que a expona^o de larvas para as ircas de pesca seja maxi- 
mizada, a produgSo 6 apenas levemcnte reduzida h medida que a 
configurate da reserva sc distancia do scu dtimo. Assim, blastin¬ 
gs &: Botsfbrd (2003) deduzem que considcragOcs prdticas, como 
o cstabeledmenro de reservas grandcs o suiicicnte para serem apoia- 
das, podem representar uma parte principal no planejamento de 
reservas, contanto que as reservas nao sejam tao grandes (alem do 
“cotovclo” da curva da Figura 15.20b) a panto de reduzir signifi- 
cativamente a produgao. 

Embora o modelo seja uma simplificagSo grosseira, prin¬ 
cipal mentc cm relate & falta de qualquer incertcza. on hetero- 
gcncidadc temporal ou cspacial, elc 6 dtil para chamar a aten- 
t*> acerca de algumas consideragocs gcrais importances e for- 
ncce um ponto de partida para model os mais sofisticados e 
espMe-cspecificos para avaliar se as redes de reservas serlo 
dtcis para a gestHo pesqueira. 

Em cada scg&o dcste capitulo, procuramos cxplicar con- 
ceitos relativamcntc simples por meio da adigio gradual de 
mais clemcntos rcais aos exemplos discutidos. Contudo, dc- 
vemos lembrar que mesmo os exemplos mais complcxos ain- 
da careccm de realismo cm relate ao conjunto de iritcraqdes 
intcrespccfficas dentro do qual cst&o inseridas as cspdcies-alvo. 
De fato, muitas solugocs de manejo devem cnfocar nivcis mais 
clevados de organizagSo ccoldgica - comuni dadcs com muitas 
espdcics e ccossistcmas intciros. Tratamos da ccologia de co- 
munidades e ccossistcmas nos Capltulos 16 a 21, antes de con- 
sidcrarmos as aplicaqocs ccoldgicas ncstc nivcl ccoldgico no 
Capitulo 22. 


Resumo 

A sustentabilidade 6 o conccito central na preocupaqSo cres- 
ccntc cm relate ao destino da Terra e das comunidadcs eco- 
Ibgicas que a ocupam. Ncstc capitulo, tratamos de dois aspcc- 
tos-chave do manejo de recursos naturais - o controle de pra- 
gas e o manejo de exploragao de populaqdes selvagens. Cada 
um deles depende de um entendimento das intcragocs popu- 
lacionais (discutidas nos CapituJos 8 a 14) c cada um tern a 
sustentabilidade como principal objetivo. 

Pode-se imaginar que o objetivo do controle de pragas seja 
a crradicat^o total, mas csta cm geral rcstrita aos casos cm que 
uma nova csp^cie exdtica invadiu uma rcgilio c um ripido csforgo 
e investido para climind-Ia completamcntc. Normalmentc, a meta 
e reduzir a populagao da praga a um nivcl no qua! n£o vale mais 
a pena investir recursos em mais controle (o nivcl de prcjulzo 
cconbmico, ou NPE). Dcssa forma, podemos ver que a econo¬ 
mic c a sustentabilidade cstao intimamentc ligadas. Quando a 
populagSo de uma praga atinge uma densidade na qual cst4 can- 
sando prejuizo econdmico, no entanto, em geral 6 muito tarde 
para comegar a controld-ia. Entlo, o limiar coonbmico (EE) 6 
mais importantc. O limiar economico e a densidade da praga na 
qual a a$£o deveria scr realizada para impcdi-la de atingir o NPE. 

Descrcvemos o conjunto de ferramentas representado pc- 
los pesticides c herbicidas quimicos. Elcs slo uma parte-chave 
do arsenal dos responsdveis pelo controle de pragas, mas de¬ 
vem ser usados com cuidado devido k possibilidadc de “res- 
surg£ncia da praga-alvo” (quando o tratamento afeta mais os 
inimigos naturais do que a propria praga) e de £( surtos de pra¬ 
gas sccunddrias” (quando os inimigos naturais de pragas “cm 
potcnciaT s^o fortemente afetados, o que petmitc que as pra¬ 
gas em potcncial sc torncm pragas reais). As pragas tambdm 
s^o capazes de descnvolver rcsist£ncia aos pcsticidas. 

Uma altcmativa aos pcsticidas quimicos 6 a manipulate 
bioldgica dos inimigos naturais das pragas. O controle biolbgico 
podc cnvolven (i) “introdugaeg com a expcctativa de persisten- 
cia a longo prazo de um inimigo natural de outra regiao gcogrdfi- 
ca (frcqtientcmente da regiao de origem da cspecie-praga); (ii) 
manipulate de prcdadorcs naturais jd presentes (“controle bio- 
Idgico conservacionista”)^ (iil) liberate peribdica de um agente 
que 6 incapaz de petsistir durante todo o ano, mas que tealiza o 
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(a) F F F 




Largura da reseiva (em unidades de dispersio) 


FIGURA 15.20 (a) Representagao esquema- 
tica da uma rede de reservas marrntias {bran- 
co) e areas de pesca (Ginza). A fragao da re- 
giao costeira nas reservas e c, a fragao de 
larvas produzidas nas reservas e F e a fra- 
gao de larvas produzidas nas reservas que e 
exportada 6 1 - F. (b) Acombinagao de valo 
res da fragao da regiiio costeira em reser¬ 
vas, c, e da largura mddia da reserve (am 
unidades de distancia m£dia da dispersao) 
produz um valor de 0,35 para a fragao de lar¬ 
vas que d rati da dentro das reservas, F, jun- 
tamente com combinagoes semelhantes para 
outros valoras da F. A seta indica a configu- 
ragao que resulta na produgao maxima da 
pesca fora das raservas (sagundo Hastings 
St Botsford, 2003). 


controls durante uma ou poucas gcragocs (“inocukg&o”); ou (iv) 
libcragio dc uni grande mimero de inimigos (os quais nSo persis- 
tirao) para matar apenas aqueles indivfduos da espbeie-praga pre- 
sentes no momento (“inundag&oT is votes chamack, por analo- 
gia, de pestiddas biolbgicos). O contraIc biolbgioo nHo 6, de for¬ 
ma alguma, scmpie anibicntalmcnte corrcto. Estfo sendo acu- 
mulados cxempios cm que introdugoes aparentemente bem-su- 
eedidas dc agentes dc controle biologico cuidadosamcnte esco 
lhidos impactaram espddes nio-alvo, tanto pda influbneia sobre 
espbeies nao-alvo rekeionadas i espbde-praga. quanto pda influ^n- 
da sobre outras cspbcics que intcragem em teias aJimcntarcs com 
as especies nao-alvo. 

O mane jo integrado de prag^s (MIP) 6 uma ftlosofia 
prdtica dc manejo que 6 baseada na ecologia, mas que usa to- 
dos os mbtodos de controle, incluindo os quimicos, quando 
apropriados. Ela bascia-sc fortementc nos fatorcs de mortali- 
dade natural, como as condigdes climiticas e os inimigos na¬ 
turals. 

Semprc que uma populagao natural 6 explorada, existe o 
risco de sobre-cxploragio. Mas os responsiveis por sua expio- 
ragiao tambbm querem evitar a subcxplorag&Oj na qual consu- 
midores potenclais sio privados do produto, c os empregados 
ness a atividade Beam subempregados. Assim, como cm mui- 
tas ircas da ccologia aplicada, cxistem importantes pcrspecti- 
vas ccondmicas, socials e polfticas a considerar. 


O conceito de produgao mixima sustentive! (PMS) tern 
representado um prindpio norteador do manejo dc exploragio. 
Descrevemos as diferentes abordagens para obter uma PMS - 
adotando uma cota fixa, regulando o esforgo de exploragio, cx- 
plorando uma proporg&o constante ou permitmdo um escape 
constantc - c chamamos a atengao para as Iimitag5es de cada 
uma delas. Abordagens mais confiiveis para a exploragio susten¬ 
tive! tambbm sio discutidas, incluindo os modclos dc estoque 
dinimico (os quais reconlieccm que todos os indivfduos na po- 
pulagio cxplorada nao sac equivalences c incorporam a cstrutura 
da populagio nos modclos populacionais) e abordagens que in- 
corporam, explicitamentc, os fatorcs econdmicos (tratando da 
produgao cconomicamcntc dtima, PEO, cm vcz dc simplcsmen- 
te da PMS). Tambdn observamos que nio cxistem dados dispo 
niveis para muitos dos estoques pesqueiros mundiais, em especial 
nos pafses cm dcscnvolvimcnto; nesses casos, prindpios simples 
de manejo “sem dados” podem tepresentar o mclhor que os cod- 
logos podem propor. 

Finalmente, muitas popukgoes (incluindo aquelas de pra- 
gas e popukgoes expioradas) cxistem em ambientes lictcrogcncoSj 
is vezes como metapopulagoes. Os gestorcs ambientais prccisam 
cstar dentes dessa possibilidade, por cxcmplo, na determinagio 
de qual agente dc controle biologico usar em uma paisagem agri- 
cola ou no plane) amento dc uma rede de zonas de cxdusao de 
pesca como parte de uma estratdgia de gestao pesqueira. 
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INTRODUQAO 

Na natureza, drcas dc terra c volumes de dgua cont£m assem- 
bldias dc diferentes espdeies, cm diferentes proporgdes e dc- 
sempenhando diferentes fungoes. Essas comunidadcs dc orga- 
nismos possucm propriedades que slo a soma das proprieda- 
dcs dos individuos residentes mais suas interagoes. As intera- 
goes silo o que fazem da comunidadc mais do que a soma de 
suas partes. Assim como 6 um objetivo razodvei dc um fisiolo- 
gista cstudar o comportamcnto de diferentes tipos de cdlulas c 
tccidos, tentando, apds, utilizar o eonhccimcnto de suas intc- 
ragocs para explicar o comportamcnto do organism© intciro, 
o ccdlogo pode utilizar o conbecimcnto das intcragdes entre 
organismos para tentar explicar o comportamcnto e a cstrutu- 
ra de uma comunidadc como um todo. Ecologia de comuni¬ 
dadcs, portanto, 6 o cstudo de padrocs na cstrutura c no corn- 
portamento dc assembles dc cspdcics. Ecologia dc ecossiste¬ 
mas, por outro lado, 6 direcionada para a cstrutura c o corn- 
portamento dos mesmos sistemas, mas com foco no fluxo de 
energia e matdria. 

Considcraremos inicialmentc a natureza da comunidadc. 
O interesse dos ecblogos dc oomunidadcs £ saber como agru- 
pamentos de espdeies estdo distribuidos e as manciras pclas 
quais tais agrupamentos podem ser inflluenciados tanto por 
fatorcs abibticos quanto bidticos. No Capitulo 16, iniciarcmos 
com uma cxplicagao dc como a cstrutura de comunidadcs pode 
ser medida e descrita. Focalizarcmos entio os padtdes dc estrutu- 
ra de comunidadcs no espago, no tempo c, dc forma mais com- 
plexa, mas mais realista, cm um contcxto espago-temp oral 

Comunidadcs, assim como entidades bioldgicas, necessi- 
tam dc matdria para sua construgdo c energia para suas ativi- 
dadcs. Examinaremos as formas pclas quais uma grande varie- 
dade dc consumidorcs c sens alimentos sao agregados cm uma 
tcia alimentar dc clemcntos interativos, atravds da qual a ener¬ 
gia {Capftulo 17) c a matdria (Capitulo IS) siao movidas. Essa 
abordagem coos sis tdmica envoivc produtores primdrios, de- 
compositotcs e detritfvoros, um compartimcnto de matdria 
orginica morta, herbfvoros, carnivoros e parasitas aiSm do 


ambiente fisico-qufmico que fornccc eondigdes dc sobrcvivdn- 
cia c atua tanto como fonte quanto dreno dc energia e matd- 
ria. No Capitulo 17 3 abordaremos padrdcs cm grande eseala 
dc produtividade primdria, os fatorcs que limitam a produti- 
vidadc c o seu destino cm contextos terricolas e aqudticos. No 
Capftulo 18, considcraremos as formas pdas quais a biota acu- 
mula, trans forma c move a materia entre os diversos cornpo- 
nentes do sistema. 

No Capitulo 19, retomaremos a algumas interagoes popu- 
lacionais bdsicas estudadas cm capitulos anteriorcs dcstc iivro 
c considcraremos as manciras pelas quais a competigSo, a pre- 
dagdo c o parasitismo podem moldar comunidadcs. No Capf¬ 
tulo 20, rcconliccercmos que a infiudneia de uma espdcic cm 
particular frequentemente sc ramiftca para aldm de um deter- 
minado compctidor, presa ou po pul agio hospcdcira, atravds 
dc toda a teia alimentar. O cstudo dc tcias alimentarcs situa-sc 
na interface entre ecologia dc comunidadc c ecologia de ccos- 
sistema, c como tal focaremos tanto em din&mica populacio- 
nal de espdcics intcrativas na comunidadc quanto nas consc- 
qiidneias para processes ecossistdmicos, tais como produti vi¬ 
dadc c fluxo dc nutrientes. 

No Capftulo 21, tentaremos fazer uma sfntcsc geral dos 
fatorcs, tanto abidticos quanto bidticos, que determinant a 
riqueza de espdeies. As razocs que determinam a variagdo do 
niimcro de cspdcies de um local para outro c dc um memento 
para outro sdo questdes intcrcssautes por si sd, aldm da sua 
import&ncia prdtica. Veremos que uma comprcensiio complc- 
ta dos padrdes de riqueza cm espdeies tern dc ser baseada na 
compreensdo dos tdpicos ccoldgicos vistos cm capitulos antc- 
riorcs deste Iivro. 

Finalmcnte, na ultima dc nossa trilogia de capftulos abor- 
dando aplicagdes de tcorias ccoldgicas, considcraremos, no Ca¬ 
pitulo 22, a aplicagdo de tcorias rclacionadas a succssdo, cco- 
logia dc tcias alimentarcs, funcionamento dc ecossistemas e 
biodiversidadc. Concluircmos com o reconltecimento dc que 
aplicagocs de tcorias ccoldgicas nunca sSo feitas isoladamcntc 
— o uso sustentdvcl de recursos naturals requer que incorporc- 
mos perspcctivas ccondmicas e sociopoiiticas. 
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No prosscguimcnto tic uma anaiogia introduzida anterior- 
mente, o cstudo da ccologia no nfvcl comumdadc/coossistcma 6 
um pouco parccido com o dc fazer difcrcntcs rcldgios. Podc set 
feita uma oolo^o c uma classifka^&o dos contcridos dc cada um. 
Poderemos ucco-nhcccr caractcrfsticai cm comum na maneira que 


sao oonstmfdos c padrocs ua mancira que sc comportam. Entre- 
tantOj para entcnder oomo fimdonam, dcs devem set desmonta- 
dos, cstudados c remontados novamcutc. Entcndcrcmos a natu¬ 
res dc comunidadcs naturais quando souberm&s como rccriar 
aquilo que, inadvertidamente muitas vezes, temos desmontado. 


Capftulo 16 

A Natureza da Comunidade: 
Pad roes no Espago e no Tempo 



16.1 Introdu^ao 


Os ecofisiologistas e os ccdlogos comportamentais trabalham 
primariamente com organismos individuals. Os indivfduos 
coexistentcs dc uma mesma cspdcic possucm caracterfsticas - 
co mo dcnsidade, raziio sexual, estrutura ctiria, taxas dc nata- 
lidadc c imigrato» mortalidade c emigrate — que s&o tinicas 
para populates. Explicamos o comportamento dc uma popu¬ 
late cm termos do comportamento dos indivfduos que a cons¬ 
tituent For sua vez, atividadcs cm nivcl populacional tem con- 
scqiicncia para o prdximo nivcl acima - o dc comunidade. A 
comunidade 6 uma assembl&a dc populates dc cspdcics que 
ocorrem juntas no espaqo c no tempo. A ecologia dc comuni- 
dadcs procura entender a maneira como agrupamentos dc cs- 
p&rics sao distribuidos na natureza c as formas pelas quais tais 
agrupamentos podem scr influcnciados pclo ambiente abidti- 
eo {Parte 1 dcstc livro) e pelas intcra^Scs entre as populates 
das cspdcics (Parte 2). Um desafto para ccdlogos dc comuni- 
dades 6 disccrnir c cxplicar padrocs emergentes dcssa ampla 
gama dc influfcncias. 


a procura de 
regras da 
montage m de 
comunidades 


Em termos bastantc gcrais, as cs- 
ptfcics que sc rcuncm para format uma 
comunidade s3o determinadas por: (i) 
restri^des cm dispersiao- (ii) restri^Ses 
ambientaisj c (Hi) dinimicas intern as 


{Figura 16.1) (Belyca e Lancaster, 1999). Os ecdlogos procu- 
ram regras de montagem de comunidades. Discutircmos tais 
regras ncste capftulo e cm diversos outros (particularmente 
Capitulos 19 a 21). 

Uma comunidade 6 composta por 
as comunidEides indivfduos c populates c, como tab 

podemos idcntiftcar c cstudar proprie- 
propnedades \ ,. r . , 

coletivas dadc diretas, como diversrda- 


... e propriedades 
emergentes nao- 
apresentadas 
pelas populates 
individuals que a 
compbem 


dc cm especies e biomassa da comuni¬ 
dade. Entretanto, jd vimos que orga- 
nismos da mesma cspdcic ou dc espd- 
cics diferentes intcragcm entre si cm 
processes de mutualismo, parasitismo. 


prcda^Io e competitor A natureza da comunidade 6 obvia- 
mente mais do que a soma de suas cspdcics constituintcs. As- 
sim como nos casos cm que cstamos intcressados no compor- 
tamento de misturas complexas, cxistem propricdadcs emer¬ 
gent^ que aparcccm quando a comunidade e o foco dc aten- 
to. Um bolo possui caractcrfsticas emergentes de textura e 
sabor que n^o s;Lo aparentes nos ingredientes. No caso de ceo- 
logia de comunidades, os limites de similaridade entre espd- 
cies competidoras (ver Capftulo 19) e a cstabilidade dc teias 
alimcntarcs frente ii perturbable (ver Capftulo 20) s&o exem- 
plos dc propricdadcs emergentes. 

A ciSncia cm nivcl de comunidades imp6e problemas dc- 
scstimuladorcs, pois os bancos de dados podem scr cnormes c 
complexes. Um primeiro passo cm gerat adotado d procurar 


Compartimento total de especies 

Restri^Ses 
ambients is 



Compartimenlo 
de hdbilat 


Compartimento 

ecoltigico 

Dinamica interna 



Comunidade 


Restripoes k 
dispers^o 


Compartimento 

geogralico 


FIGURA 16.1 Relagbes entre ernco tipos de compartimentos de espe¬ 
cies: o compartimento do total de especies em uma regrao, o corn par- 
timento geografsco (especies com possibilidade de chegarem em um 
local), o compartimento de habitat (espdeies capazes de persistirem 
sob as condigbes abidticas do local),o compartimento ecolbgico (o 
conjunto superposto de especies que podem tanto chegar quanto 
persistir) e a comunidade (o compartimento que permanece em face 
de rnteragbes bibticas) fadaptada de Belyea e Lancaster, 1999; Booth 
e S wanton, 2002). 





















470 PARTE 3 - COMUNIDADES E ECQSSiSTEMAS 



Florestade 
faia e bordo 


Fitora e fauna do 
anteslino de 
am cervo 


Comunidade de 
V invertebrados em am a 
cavidade cheia de £gua 
de um individuo defaia 

'■■■. ^ —-■"- 


Bioma de floresta 
temperada na 
America do Norte 


FIGURA 162 Podemos rdentificar uma hierarquia de habitats, aninhados um dentro do outre: um bioma de floresta temperada na America do 
Norte; uma mata de faia-bordo em New Jersey; uma cavidade em arvore contendo agua; ou o Intestine de um marnffero. Em quafquer uma 
dessas escalas, existem comunidades e compete ao ecologo escolher qua! delas estudar. 


padrocs nas propricdadcs colctivas c emergcntcs da comuni- 
dadc. Os padrocs S &0 consist£ncias repctitivas, como o rcpeti- 
do encontro de agrupamentos de formas dc crcscimento simi- 
lares cm locals diferentes, ou tcnd£ncias repetidas cm riqueza 
cm csp^cics ao longo de diferentes gradients ambientais. O 
reconhccimcnto dc padrbes leva, por sua vez, a consmnpio dc 
liipdtescs sobre as suas causas. As liipdtescs podem entlio ser 
testadas por meio dc observances adidonais ou por experi- 
menta^io. 

Uma comunidadc podc ser definida cm qualqucr eseala den- 
tro dc uma hierarquia de habitats. Em um extreme, podem ser 
rcconbcddos cm uma cscak global padrocs gcrais na distribtii^fo 
dc tip os dc comunidades. O bioma dc florcstas temper ad as 6 um 
cxemplo; sua amplitude dc distribute na America do Norte 6 
mostrada na Figura 16.2. Nessa eseala, os caSlogos geralmcnte 
rcconhcccm que o clima 6 o fator mais importante na determina- 
n^o dos limites de tipos dc vcgctagSo. Em uma eseala mais deta- 
lliada, o bioma de floresta temperada cm New Jersey 6 represen- 
tado por comunidades de duas cspdrics dc Irvorcs cm particular 
faia c bordo^ juntamente com um grande numcro de outras esptf- 
cies mcnos conspfcuas de pkntas, animais c microrganismos. O 
cstudo dc comunidades podc ser focado nesta eseala. Em uma 
eseala ainda mais detalhada, podc-sc estudar a distinta comuni¬ 
dadc dc invertebrados que habitam cavidadcs que contcm ilgua 
cm indivfduos dc faia, ou ainda a flora e kuna intestinal dc cer- 
vos na floresta. Entrc cssas divers as escalas dc cstudo de comuni- 
dadcs, ncnliuma i mais legftima do que outra. A eseala dc inves- 
tigako apropriada depende dos tipos dc qucst6cs que est5o sen- 
do propostas. 


Os ccblogos dc comunidades ks 
vezes considcram todos os organ ismos 
presentes cm uma irca, embora is so 
raramente seja possivcl sem uma cqui- 
pc grande de taxonomistas. Outros 
restringem suas atcngocs a um tinico 
grupo taxonbmico dentro de comunidades (p. cx. 3 aves, insc- 
tos ou drvo res) ou a um grupo com uma atividade cm particu¬ 
lar (p. ex., hcrbfvoros ou detridvoros). 

O rcstantc dcste capftulo contbm scis se^ocs. Iniciarcmos 
cxplicando como a cstrutura de comunidades podc ser medi- 
da c dcscrita {Scgdo 16.2). Apds, focalkaremos os padrocs dc 
cstrutura de comunidades: no espaqo (Scc^ao 16.3), no tempo 
(5e0cs 1 6.4 a 16.6) c flnalmcntc cm um contcxto combinan- 
do espa^o-tempo (Scgdo 16.7). 

16.2 Descrigao da composigao de 
comunidades 

Uma forma de caracterkar uma comu¬ 
nidadc 6 simples men tc contar ou lis- 
tar as espbcics presentes. Parecc um 
procedimcnto fdcil e objetivo descrc- 
ver c comparar comunidades por meio 
dc suas riquezas* cm espbeies (isso 6 t 
o mimero dc cspbcics presentes). Na prdtica, entretanto, isso 6 
surprecndentcmcntc diffcil 3 cm parte devido a problcmas ta- 
xonbmicos, mas tambbm porque cm gcral apenas uma suba- 


as comunidades 
podem ser 
reconhecidas em 
diversos rivals - 
todos igualrnente 
legitimos 


riqueza em 
especies: 
numero de 
espdoies 

presentes em uma 
cornu nidade 
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F1GURA 16,3 A relagao entre riqueza em espectes e numero de indi- 
viduos em duas comunrdades hipoteticas, A comunidade A possui urna 
riqueza total em espectes cons ide ravel mente superior a da comuni¬ 
dade B. 


mostra dos organkmos cm uma irca podc ser contada. O nti- 
mero de csp^cics rcgistradas depcnde, portanto, do numero 
dc amostras obtidas, ou do volume do hdbitat que foi cxplora- 
do. As cspdcics mais comuns provavelmente seriio observadas 
nas primeiras amostras e, conformc mais amostras sSo obti¬ 
das, espr-cies mais raras vlo sendo adiciouadas Elista. Em que 
ponto devc-sc ecssar a amostragem? Idealmente, o investiga- 
dor devc continuar com a amostragem at£ o ndmero dc espd- 
cics alcangar um platd {Figura 16.3). No mfnimo, as riquezas 
cm csp^cics dc diferentes comunidadcs devem ser comparadas 
usando-se um mesmo tamanho de amostragem (cm termos 
dc drea dc hdbitat explorado, tempo gas to ua amostragem ou, 
a melhor situagdo, mimero de individuos ou mddulos inclui- 
dos nas amostras). A andlise dc riqueza cm espdeies cm situates 
contrastantcs aparccc dc modo procminente no Capitulo 2 1. 


pi eta. Sc a comunidade 6 definida de forma bem rcstritiva (p. 
ex., a comunidade de aves canoras dc uma mata), as contra- 
gens dc mimeros de individuos cm cada espdeie podem ser 
suficicntcs para muitos propdsitos. 


Entretanto, sc cstamos interessados em 

■ ■ i diversidade de 

todos os ammais dc matas, a enormc c 

Stmpson 

disparidadc cm tamanho signinca que 
simples contagens podem ser enganadoras. Surgcm tambem 
problemas sc tentarmos con tar plantas (c outros organismos 
modularcs). Devcmos contar o mimero de caules, follias, ra- 
mos, rametas ou genetas? Uma forma de contornar esse pro- 
blema i dcscrcvcr a comunidade cm termos dc bio mas sa por 
cspdcic por unidadc de drea. 

A medida mais simples para caractcrizar a comunidade, e 
que leva cm considerable tanto o padrdo dc abunddneia (ou 
biomass a) quanto a riqueza dc cspdcics, 6 o fndice dc diversi- 
dade dc Simpson. Elc 6 calculado obtendo-se, para cada espd- 
cie, a proporgdo de individuos ou biomass a cm relagdo ao to¬ 
tal da amostra f isto a proporgdo P- para a r-dsima especie: 


indicc dc Simpson, D = 



(16.1) 


cm que S 6 o mimero total dc espdeies na comunidade (isto d, 
a riqueza). Como desejado, para uma dada riqueza, D aumcn- 
ta com a cquabilidade, c para uma dada cquabilidade, D au- 
menta com a riqueza. 

A cquabilidade tambem podc ser 
quantificada (entre 0 e 1), obtendo-sc q u a biiidade’ ou 

a proporgao entre o indicc dc Simp¬ 
son c o valor miximo que estc assu- 

miria case os indi vfduos fossem distribufdos unifbrmcmentc 
entre as espdeies. De fato, D = S. Portanto: 

- max 


16.2.1 Indices de diversidade 


a diversidade 
incorpora riqueza, 
domin&nicia e 
rand ade 


Um aspeeto important*: da estrutura dc 
comunidadcs 6 oompletamente ignora- 
do quando a composite da comunida¬ 
de 6 dcscrita simplcsmente cm termos 
do numero dc cspdcics presences. Ignora-sc a LnfermagSo dc que 
algumas espdeies sao raras c outras comuns. Considcrc uma co- 
munidadc de 10 cspddcs com niimero igual dc individuos para 
cada uma delas. Considcrc tambem uma segunda comunidade, 
tambdm consistindo cm 10 espdeies, mas com mais de 50% dos 
individuos pcrtcnccntcs i espdeie mais comum e mcnos de 5% 
cm cada uma das outras nove espticies. Cada comunidade possui 
a mesma riqueza. cm cspccics, mas a primeira, com uma distribui- 
g^o mais cquitativa dc abundincias, 6 claramentc mais dtversa 
do que a segunda. Riqueza. c cquabilidade combinam-sc para dc- 


terminar a diversidade dc uma comunidade. 

Conhecer o mimero dc individuos presentes cm ca.da cs- 
pdcie podc tambem u^o ser suficicnte para uma resposta com- 


cquabilidadc. 




(16.2) 


Um outro iudice frequentemente utilizado e que possui 
csscncialmcntc as mesmas propriedades 6 o dc Shannon, H. 
Novamentc, utiliza-sc o con junto dc valores dc P.. Assim, 


diversidade, H = In P, 


(16.3) 


j = L 


c: 


cquabilidade, j = 


H 


-VPlnP 


a“=] 




In S 


(16.4) 


Um cxemplo dc andlise dc diversidade 6 dado pelo incrfvel 
estudo de longa duraqSo que vcm sendo feito desde 1856 em 
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FIGURA 16.4 Diversidade de espedes {H) e equabilidade (J) de uma 
parcel a-contro I e ede uma parcela que recebeu fertilizantes no expe- 
rim an to 'Parkgrass' em Rothamsted (segundo Tllman, 1982). 


uma irca de campo cm Rothamsted, Inglaterra. Parcel as expe¬ 
rimental v£m recebcndo tratamentos com fertilizantes apli- 
cados uma vcz ao ano, enquanto parcelas que nao reccbcm 
£crtiliza.ntcs s&o mantidas como controle. A Figura 16.4 mos- 
tra como a diversidade de cspMcs (H) e a equabilidade (/) 
das espedes de plantas mudaramentre 1856 c 1949. Enquan¬ 
to a irca sem fcrtilizantcs pcrmaneccu csscncialmentc inalte- 
rada, a irea adubada mostrou um progressive declinio em di¬ 
versidade e equabilidade. Uma posslvel explicac^ao scria que a 
aka disponibilidade de nutrientes ocasionou altas taxas de crcs- 
cimento populacional, fazendo com que as csp^cics mais pro- 
dutivas dominassem a irca e, talvcz, exdufssem compctitiva- 
mente as outras csp&rics. 


16.2.2 Diagramas de abundancias relatives 

Namralmentc, as tentativas de descrever a estrutura compiexa 
de comunidadcs por um tinico a tribute, como riqueza, diver- 
sidadc ou equabilidade, podem scr criticadas, devido i grande 
perda de informa^oes valiosas. Um quadro mais completo da 
distribute de abund&ncias das cspMcs cm uma comunida- 
dc utiliza. o conjunto completo de valorcs de por meio de 
diagramas nos quais sc inscrcm os valores de P- em relate ao 
posto de dominincia das espMcs. Assim, primeiro insere-se o 
valor de P. da csp&ric mais comum, seguido pela segunda cs- 
p6cic mais comum 3 c assim succssivamcntc atd a inclusiio da 
espMc mais rara. Diagramas de abundancias relativas (rank- 
abundance diagrams) podem scr fcitos para mimero de indivi- 
duos, 4rea coberta por indivfduos sdsseis ou pela biomass a com 
que cada cspdcic contribui para a comunidade. 

Algumas das diversas equates que 
t£m si do ajustadas a diagramas de 
abund^nda relativa sio mostradas na 
Figura 16.5. Dcstas, duas t£m origem 
estatlstica (log-stkic e log-normal) e 
n^o possucm qualquer base sobre 
como as cspecies intcragcm entre si. 


os modelos de 
abundancias 
relativas podem 
ser basetidos em 
arguments 
bioldgicos ou 
estatfsticos 


As demais lcvam cm eonsidera^io aspectos das relates entre 
as condigocs, os rccursos c os padrocs de abund&ncias das cs- 
pr-cies (modelos nicho-orientados) c provavclmcnte sSo mais 
uteis cm auxiliar a comprccndcr os mecanismos envoividos na 
organizato de comunidadcs (Tokcshi, 1993). Ilustraremos a 
diversidade de abordagens pelas describes das bases de qua- 
tro modclos nicho-orientados de Tokcshi (ver Tokcshi, 1993, 
para um tratamento completo). O modelo de dominhidapor 
ocupafiio (dominance-preemption) t que produz a menos cqui- 
tavel distribute de especics, conta com succssivas cspMcs 
ocupando uma poto dominantc (50% ou mais) do espaqo 
de nicho restantej a primeira, cspdcic mais dominantc, ocupa 
mais de 50% do espa^o de nicho disponivei, a seguintc mais 
de 50% do que restou, e assim succssivamcntc. Uma distri- 
bui^o um pouco mais equitativa £ representada polo modelo 
fra$do-aleat6ria {random fraction model), cm que succssivas es- 
p6cies invadem e ocupam uma por^&o arbitrdria do espago de 
nicho de qualquer espsteic jd presente. Neste caso, indepen- 
dentemente do status de domindneia, todas as csp^cics cst&o 
sujeitas d divis&o de nicho com igual probabilidade. O modelo 
fraciondrio deMacArthur (MacArtburfraction model), por ou- 
tro lado, assume que espedes com maiores nichos t£m maior 
pro babilidade de ser invadidas por novas esp6cies; is so rcsulta 
em uma distribute mais equitativa do que o modelo fra^io- 
aicatdria. Por dltimo, o modelo de decaimento de domindneia 
(dominance-decay model) 6 o inverso do modelo de dominan- 
cia por ocupando, em que o maior nicho em uma dada assem- 
blda sempre estd sujcito a uma subseqiicntc divis&o (alcato- 
ria). Dcsse modo, neste modelo espera-se que a prdxima cspt : cic 
a invadir a comunidade colonize o espa^o de nicho ocupado pela 
csp&ie mais abundante, produzindo a mais equitivel distribui- 
^5o de espdcics de todos os modclos. 

Os diagramas de abundincias tc- 
lativas, assim como os Indices de ri- 
queza, diversidade e equabilidade, de¬ 
vour scr vistos como abstragocs da es¬ 
trutura altamcnte compiexa das comu- 
nidades que podem scr dtcis quando 
fazemos comparaq6os. Em prinefpio, a iddia 6 que:, cncontrando 
o modelo que melhor sc ajusta aos dados, este podcria fornc- 
ccr indfeios dos processes subjacentes e, talvcz, de como tais 
processor estes variam de uma amostra para outra. O progres- 
so ati o mo men to, entretanto, tern sido limitado, tanto devi¬ 
do aos problcmas de interpreta^^o quanto is dificuldades pri- 
ticas cm testar qual modelo melhor se ajusta aos dados (Tokcshi, 
1993). Entretanto, alguns cstudos t£m tido succsso cm focar a 
aten^io cm mudan^rs de dominlncia/equabilidade cm rela- 
^io a mudan^as ambientais. Assumindo que uma sdric gco- 
m^trica pode ser apropriadamentc aplicada, a Figura 16.5c 
mostra como a dominincia aumenta regularmentc enquanto 
a riqueza de cspifcics decrcsce durante o experiment© de longa 
dura^io cm carnpos de Rothamsted dcscrito antcriormente. A 
Figura l6.5d mostra como a riqueza de cspdcics de invertc- 
brados e a equabilidade foram maiores cm uma planta de ria- 
cho com arquitetura compiexa, Ranunculus yezoensis, c que 


indices das 
comunidades sao 
abstragoas que 
podem ser uteis 
quando sao feitas 
comparagdes 
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(a) fb> 



fc) 




F1GURA 16.5 (a, b) Pad roes de abun- 
dancias relatrvas de varies modelos., 
Do is deles sao baseados am distribui- 
goes estatisticas (LS e LN), enquanto os 
demars podem ser descritos como ni- 
cho-orientados. (a) BS - vara quebrada 
{broken stick ); GS - serie geometrica; 
LN = log-normal; LS = log-serie. (b) 
CM - composto; DD - decaimento de 
dominanda; DP s dominaneia porocu- 
pagao; MF - fracion^rio de MacArthur; 
RA- mistura aleatdria; RF = fragao alea- 
tbria, (c) Mudanga no padrao de abun- 
dandas relatives (com uma serie geo¬ 
metrica ajustada) de espdeies de plan- 
tas em um carmpo experimental sjjeito 
a adrgao continua de fertllizantes desde 
1856 at£ 1949 ([a-e] segundo Tokeshi, 
1993). ( Continua ) 


prov£ mais nichos potencies., do que em uma. planta estrutu- 
ralmentc simples, Spargdnium ememim. Os diagramas de abun¬ 
dances relatives de am has s&o mais prdximos do modclo fra- 
gio-aleatdria do que do modclo fraciondrio de MacArthur. 
For fim, a Figura 16.5e mostra como assembles de baetdrias 
colon izando laminas de microscopia (biofdmes) cm um lago 
madam de uma distribuig&o log-normal para um padrao de 
s£rie geometrica confbrme o bio dime cnvclliece. 

A composite taxonbmica c a di- 
versidade de cspdcics siao apenas duas 
das muitas formas possivcis de dcscrc- 
ver uma comunidade. Uma alternati¬ 
ve (nlo nccessariamcntc a mcllior, mas 
bem diferente) 6 dcscrcver comunida- 
dcs c ecossistcmas em termos de produto cm p£ e taxa de pro- 
dugao de biomassa pel as pi antes, c scu uso e converse por 


microrganismos hctcrotrdficos e animals. Estudos orientados 
dess a forma, podem iniciaJmentc dcscrcver a tcia alimentar e, 
ap6s, definir a biomassa cm cada nfvcl trofico. AMm disso, 
podem dcscrcver os fluxes de cnergia e materia, provindas do 
ambientc fifsico, que passam por organismos vivos e retornam 
para o ambientc ffsico. Tal abordagem podc possibility a de- 
teegao de padrocs entre comunidadcs c ccossistcmas que nao 
possucm qualquer semelhanga taxondmica. Essa abordagem 
serd discutida nos Capftulos 17 e 18. 

Um considered csforgo tern side empregado para enten- 
dcr a ligagdo entre riqueza cm cspdcics c funcionamcnto de 
ccossistcmas (produtividade, decomposigao c dinlmica de 
nutrientes). Entendcr o papcl da riqueza cm csp£cics nos pro¬ 
cess os ccossist£micos 6 de particular importancia na comprecn- 
s&o de como os humanos respondem d perda de biodiversida- 
de. Discutircmos esse importante tdpico na Segao 21.7. 


abordagem 
energetics: uma 
alternative & 
descrigao 
taxondmica 
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FIGURA16.5 (cOiOf/rrcjapaa) (d) Com pa- 
ragao de padtoes de abundandas rela¬ 
tives de espedes de snvertebrados as- 
soeiados k planta de riachos estrutural- 
mente comp lex a Ranunculus yezoensis 
(A) e k planta simples Sparganium 
emersum (A); linhas ajustadas repre- 
sentam o mode Id fracionario de Mac Ar¬ 
thur ( - , a de dm a para ft yezoensis 

e a de baixo para S. emersum) e o mo¬ 
delo fragao-aleatdrta (-, a de eima 

para R. yezoensis e a de baixo para S. 
emersum) (segundo Tanigushi et at., 
2003), (e) Padrao de abundandas rela- 
tivas (baseado em uin indrce de biomas- 
sa) de assembldas de bactdrias em bi¬ 
ofilm es de lagos com diferentes idades 
{os sfmbolos, da esquerda para a direi- 
ta, representam os dias 2, 7, 15, 30, 60) 
(segundo Jackson et a/,, 2001), 


16.3. Pad roes de cornu n idades no espago 
16.3.1. Analise de gradiente 

A Figura 16.6 mostra as divcrsas formas dc dcscrevcr a distri¬ 
bute da vcgctagfio cmprcgadas no cLissico cstudo das Mon- 
tankas Great Smoky (Tennessee), EUA, onde es pedes de dr- 
vorcs dlo d vegeta^io sua caractcristica principal. A Figura 
16.6a mostra as caractcrfsticas associates dc drvorcs domi- 
nantes nas es car pas da montankaj desenhadas como se as co¬ 
munidades tivessem limites bem-definidos. A cscarpa da mon- 
tanka na verdade prove uma ampia gama de condi0cs para 
crescimento dc plantas. Duas dess as condig6cs, altitude c umi- 
dadc, podem ser particularmcnte importantes na determina- 
giao dadistribute dc vdrias espdeies dc irvorcs. A Figura 16.6b 
mostra as associates dominances flguradas em termos dcssas 
duas dimcnsocs ambientais. FinalmcntCj a Figura 16.6c mos¬ 
tra a abundlncia individual dc cada espdcic dc irvore (expres- 
sa como a porcentagcm de todos os cauies dc dr votes presen- 
tes) cm rclagiao a apenas um gradiente de umidade. 

A Figura 16.6a d uma andiisc subjetiva indicando que a 

vegetato dc dreas cm particular di- 
fere dc forma caractcrfstica da de 

^ P gradienlti D nlo outfas ircas ' Iss0 P odcrk im P licar 

terrninam que as vdrias comunidades sdo fina- 

mente delimit ad as. A Figura 16.6b 
dd a mesma impressdo. Observe que 


ambas as FIguras, 16.6a c b, sdo baseadas na desert o da 
vegeta^do. Entrctanto^ a Figura 16.6c refina o foco* con- 
centrando-se no padrdo de distribute de cada espMe in- 
dividualmcntc. Fica imediatamente bbvio que existe consi- 
derdvel sobreposi^do cm suas distributes - nlo existem 
limites bcm-dclimitados. As vdrias cspdcics dc dr vorcs sdo 
vistas agora como alinkadas ao longo do gradiente* com as 
caudas dc suas distributes sobrcpondo-sc. Os rcsultados 
dessa andiisc dc gradiente' mostra que os limites dc distri¬ 
bute de cada cspdcic £ nlo terrninam subitamente* mas 
Icntamcntc\ Muitos outros estudos de gradientes mostram 
rcsultados si mil arcs. 


a escolha do 
gradients k quase 


Talvcz; a principal critica d andiisc 
dc gradientes como um mode dc dc- 
tcctar padr6cs cm comunidades i que 
a escolha do gradiente 6 quasc sempre 

subjetiva. O pesquisador procura por alguma caractcrfstica do 
ambiente que parccc ser importante para os otganismos e dc- 
pois organiza os dados das espdeies dc intcrcsse ao longo do 
gradiente daquclc fator. Elc ndo 6 ncccssariamente o fator mais 
apropriado para se cscolhcr. O fato de algumas cspdcies dc 
uma comunidade poderem scr arranjadas cm uma scqii£ncia 
ao longo de um gradiente de algum fator ambiental nlio prova 
que esse fator cscoEiido 6 corrclacionado com o que realmcn- 
te intcrcssa na vida das espdeies envolvidas. A an^lise de gra- 
dientc 6 apenas um pequeno passo no caminho da dcscrit 
objetiva dc comunidades. 
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FIIGURA 16.6 Tres describes contrastantes das distributes de arvores dominantes caractensticas nas Montanhas Great Smoky, Tennessee, 
(a) Distriburgao topografica de tipos de vegetagao sob re uma face-leste montanhosa idealizada e um vale, (b) Diagrama rdealizado com o 
arranjo de tipos de vegetagao de acordo com elevagao e aspecto. (c) Distributees de populagoes de arvores (porcentagem de caules presen- 
tes) ao longo de um gradiente de umrdade. Tipos de vegetagao: BG - dareira de faia; CF = floresta de barranca; F = floresta de abeto; 
GB = campo ralo; H = floresta de Tsuga^ HB = capoeira rala; OCF - floresta de castanheira e carvalho; OCH = capoeira de castanheira e 
carvalho; OH = carvalho e hiebria; P = floresta de pinheiro e urzal; ROC = floresta de carvalho verm el ho e castanheira; S = floresta de espruce; 
SF = floresta de espruce e abeto; WGC - floresta de carvalho branco e castanheira, Especies mais hnportantes; 1 - Halesia montscuta\ 
2 = Aesculus octandra; 3 = Tilia beteropbyiia, 4 = Be tula aileghaniensis; 5 = Uriodendron tulipif&ra; 6 - Tsuga canadensis, 7^8. tenta\ 8 - Acer 
fubnm, 9 - Cornus flends ; 10 - Carya alba ; 11 = Hamamelis virginiana, 12 = Quercus montana, 13=0, alba, 14 = Oxydendrum arboreum, 
15 = Pinus strobes; 16 = 0. coccinea\ 17 = R virginiana; 18 = FI rigida (segundo Whittaker, 1956).. 
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Medids de similaridade de Bray-Cuilis 


(d) 



Ccnochilus unicornis 



Keta tells tecta 



Asecmorpha awaits 



Figure 1G.7. (a) Tninta e urn iagos na llha do Norte, Nova Zelandia, onde comunidades de rotiferos (70 especies no total) foram autostradas e 
descritas. (b) Resultado daanalise de agrupamento (classificagao) dos dados do composigao de especies dos 31 Iagos (com base na medida 
de similaridade de Bray-Curtis); comunidades mais siimilares entre si sao agrupadas, e oito grupos podem ser identifrcados (A a H), (c) Resul- 
tado da analise de correspondents canfinica (ordenagao). As posigoes no espago de ordenagao sao mostradas para os Iagos (indicados com 
as letras A a H, que correspondent ao resultado da classificagao), para as especies de rotiferos (setas iaranjas no painel superior) e para os 
fatores ambrentais (setas Iaranjas no painel inferior), (d) SiJhuetas de quatro espdcies de rotfferos (segundo Duggan et at., 2002). 
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16.3.2 Classifica^ao e ordenagao de 
comunidades 


Ttfenicas estatfsticas objetiva.s tem sido desenvolvkfes com o 
intuito de remover a sirbjctivida.de na dcscrigio dc comunida¬ 
des. Essas fecnicas permitem que os dados obtidos de cstudos 
dc comunidades idcntifiquem por si sd padrocs, sem a influ&i- 
cia de id&as pfe-concebidas do pesquisador sobre quais espd- 
eics tendem a sc associar ou qual varidvel ambicntal 6 mais 
fortemente corrclacionada com as distribuigoes das esp&ies. 
Uma dc tais fecnicas 6 a classificagao. 

A classificagao comcga com a pres- 
suposigiao dc que comunidades con- 
sis tern cm entidadcs rdativamente dis- 
cretas. Ela produz grupos dc comuni- 
dadcs rclacionadas por mcio de um 
processo conceitualmentc similar k 
classificagio taxondmica.. Em taxono- 
mia, indivfduos similarcs slo agrupados cm esptfeies, espdeies 
similarcs cm g&neros, e assim sucessivam.cn re. Na classificagao 
dc comunidades, aquelas com composigSo dc csprfcics seme- 
lhantes sSo agrupadas cm subconjuntos, estes podendo ser pos- 
teriormente combi nados caso seja dc intcresse (ver Ter Braak 
e Prentice, 1988, para dctalhcs do proccdimcnto). 

As comunidades dc rotfferos de diversos lagos na Ilha do 
Norte, Nova Zclandia (Figura 16.7a), foram submetidas a uma 
fecnica. dc classificag&o chamada an iliac de agrupamento (Du¬ 
ggan et al.y 2002). Oito grupos ou dasscs foram idcnrificados 
(Figura 16.7b), cada um baseado simplesmcnte no conjunto 
dc cspc-cics presentes e suas abund&ncias. A distribuigio espa- 
cial dc cada grupo de comunidades de rotfferos dos lagos da 
Nova Zclindia 6 mostrado na Figura 16.7a. Observe que cxis- 
tc pouca rclagao espaciaJ consistent^ as comunidades cm cada 
grupo estao dispersas por to da a ilha. Isso ilustra um ponto 
positive dc classificagao. Os metodos dc classificagao mostram 
a estrutura dentro dc uma sine de comunidades sem a ncccs- 
sidadc dc indicar, a priori , alguma variivcl ambicntal suposta- 
mentc rclcvante, um proccdimcnto neccssirio na anilisc de 
gradiente. 


a classificagao 
eruvolve a 
aglomeragao da 
comunidades 
srmilares em 
grupos 


Ordenagao 6 um tratamento mate- 
mitico que permite que comunidades 
sejam organizadas cm um grifico de 
mode que aquelas mais similarcs cn- 
tre si em composiglo dc csp^cics e 
abundincia rclativa aparegam cm lo¬ 
cals prdximos. Por outro I ado, aque¬ 
las comunidades que diferem muito 
na importincia rclativa das cspicies 
compartilhadas, ou que possucm composigocs dc csp^cics algo 
distintas, serSo posicionadas em locals distantes. A Figura 16.7c 
mostra a apiicagio dc uma fecnica dc ordenagao chamada and- 
lisc dc correspond£ncia canSnica {canonical correspondence 
analysis t CCA) is comunidades de rotfferos (Ter Braak & 
Smilaucr, 1998). A CCA tambem possibilita que padrocs de 
comunidades sejam examinados em rclag&o a varidveis am- 


na ordenagao, 
comunidades s&o 
posicionadas em 
um grifico, de 
forma que aquelas 
mais semelhantes 
em composigao 
ftquem mais 
prdximas 


subseqiientemente, 
d necess^rio 
questioner o que 
est3 variando ao 
longo dos eixos do 
grifico 


bientais. Obviamcntc, o succsso do nfetodo ncstc caso depen¬ 
ds da amostragem de variivcis ambientais apropriadas. Esse 6 
um dctalhc important no proccdimcnto - talvez ndo tenha- 
mos medido os atributos do ambiente que s£o mais relcvan- 
tcs. As relag6es entre a comunidade de rotiferos e diversos fa- 
tores fifsico-qufmicos sdo mostradas na Figura 16.7c. O clo 
entre classificagao c ordenagao pode scr comprccndido notan- 
do-sc que comunidades agiomeradas nos grupos A a FI, obti- 
das a partir da classificagao, sdo separadas dc forma relativa- 
mente distinta no grifico dc ordena¬ 
gao da CCA. 

As comunidades das classes A c B 
tendem a associar-sc a iguas bastantc 
transparentes ( profundidadc do dis¬ 
co de Sccchi’), enquanto aquelas dos 
grupos G c FI estio associadas com 

altas conccntragocs dc fosforo total c clorofila- os grupos rcs- 
tantes aparccem cm posigdes intermediirias. Os lagos sujeitos 
a um grande aporte dc fertilizantes usados na agricultura ou 
que rcccbcm esgoto s^o dcscritos como cutnSficos. Eles ten¬ 
dem a ter alta conccntragSo dc fosforo, Icvando a nfveis mais 
clcvados de clorofila e men or transpafoncia (uma maior abun- 
dincia de cdlulas dc fitoplincton). Evidcntementc, as comu- 
nidadcs dc rotfferos siao muito infiuenciadas pelo nfvel de cu- 
trofizaglo ao qual o lago csta sujcito. Esp^cics dc rotfferos ca- 
ractcrfsticas dc condigocs particularmcntc cutrdficas, como Ke~ 
ratella tecta c K tropica (Figura l6.7d), foram fortemente rc- 
presentadas nos grupos G e H, enquanto aquelas associadas 
com condigocs mais naturals, como Conochilus unicornis e As- 
comorpha ovaitSi foram comuns nos grupos A c B. 

O nfvel de cutrofizagio, entretanto, nio 6 o dnico fetor 
significativo na cxplicag&o da composigao das comunidades 
dc rotfferos. O grupo C, por cxcmplo, embora caractcrfstico 
dc conccntragdes intermedidrias dc fdsforo, pode ser diferen- 
ciado ao longo do cixo 2 dc acordo com a conccntragio de 
oxig£nio dissolvido c a tcmpcratnra do lago (ambas rclaciona- 
das ncgativamcnte devido k solubilidadc do oxig£nio dimi- 
nuir com o aumento da temperatura). 

O que esses rcsultados indicam? 

Primeiro, c mais cspccificamcnte, as 
corrclagocs com fetores ambientais, re¬ 
vel adas pel as aniliscs, fo rneccm algu- 
mas hipdtcses a scrcm testadas sobre as rckgocs entre compo- 
sigio da comunidade c fetores ambientais subjaccntes. (Lem- 
bre que corr cl agio nao nccessariamentc implica cm uma. rclagao 
causal. For cxcmplo, oxigenio dissolvido c composigao da cornu- 
nidadc podem variar juntos devido a uma resposta comum a ou¬ 
tro fetor ambicntal. Uma ligagao causal direta s6 podc scr prova- 
da por mcio dc experimentagio oontrolada.) 

Um segundo c mais gcn^rico ponto 6 relevantc para a dis- 
cussio da natureza da comunidade. Os rcsultados enfetizam 
que, sob um conjunto particular de condigocs, 6 provivel a 
ocorr^ncia dc uma associagio prcvisfvcl de csp^cies. Isso mos¬ 
tra que ecdlogos dc comunidades possucm mais do que um 
conjunto arbitririo e mal-definido de esp&ies para cstudar. 


a ordenagao pode 
gerar hipdteses 
para teetes 
posteriores 
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16.3.3 Problemas de limites em ecologia de 
comunidades 


comunidades s£o 
entidades 
disc ret as com 
limites bem 
definrdos? 


Talvez cxistam comunidades separadas 
umas das outras por limites claros e 
bem-definidjos, cm quc grupos de cs- 
pdcics distribucm-sc dc forma adjaccn- 
te, scm sc interpretarem. Sc elas cxis- 
tcm, el as siio exccpcionais. O encontro do ambiente tcrrcstrc 
com o ambiente aqudtico pode parcccr um limitc bem-dcfmi- 
do, mas sua artificialidadc d indicada por lontras c Ms que 
regularmentc o atravessam, c os muitos insetos aquddeos que 
passam sua vida larval na dgua, mas quc o estdgio alado adulto 
vivem na terra on no an Na terra, ocorrcm limites relativa- 
mentc bcm-dclimitados entre tipos de vegetable sob re roclias 
dcidas c bdsicas onde sc encontram afloramcntos, ou onde cs- 
Mo justapostas rochas do tipo serpentina (um termo aplicado 
a um mineral rico cm silicato dc magndsio) e nao-serpentina. 
Entrctanto, mesmo cm tais situates, minerals s5o lixiviados c 
ultrapassam os limites, que sc tornam progressivamente mais 
tenues. A afirmapio mais seguta que podemos faster sobre li¬ 
mites dc comunidades 6 que provavelmentc cles n&o cxistam, 
embora alguns sc jam muito mais bcm-dclimitados que ou- 
tros. Um ecdlogo podc tirar mais proveito cnfocando as for¬ 
mas pelas quais as comunidades se intcrpcnctram do quc pro- 
curando por limites cartogr^ficos finos. 

No primeiro quarto do sdculo XX, 
liouvc consideMvel debate sobre a na¬ 
tures da comunidadc. Clements 
(1916) ideal frou a comunidadc como 
um tipo dc sup erorganismo , cujas cs- 
pdcics components seriam muito unidas, tanto no presente 
quanto durante suas histbrias evolutivas compartilliadas. Por- 
tanto, populates e comunidades individuals compartilhari- 
am relates entre si dc forma semclhante iquclas observadas 
entre cblulas, tccidos c organismos. 

O conccito individualista imaginado por Gleason (1926) 
e outros autorcs ao contririo, via as rclapocs entre espdeies 
cocxistentes apenas como result ado de suas similaridades quan¬ 
to a cxigencias e tolcMncias (e parcialmentc devido ao acaso). 
Adotando cssa visiao, fronteiras dc comunidades nao preeisa- 
riam ser bcm-delimitadas, c associates de espdeies seriam mui¬ 
to men os previsiveis do quc poderiamos esperar do conccito 
de superorgan ismo. 

A visio atual 6 prbxima do conccito in dividual ista. Os re- 
sultados de andliscs dirctas dc gradiente, ordcna^io e classifi- 
ca^o indicam quc uma dada loealidade, em virtude princi- 
palmcnte dc suas caracterfsticas ffsicas, possui uma associate 
de espbcics ra^oavcl mentc prcvisivcl. Entretanto, uma dada 
espdeie quc ocorracm uma associapio prcvisivcl, provavclmente 
tambem ocorre com outros grupos dc esp^cics sob con diodes 
diferentes cm outros locals. 

Um ponto adidonal devc ftcar claro quando consideramos a 
qucstSo da lieterogcneidadc e dos limites ambientais. Alietcrogc- 
ncidade cspacial na distribui^io dc comunidades pode ser vista 


a cornu nidade; 
neiTi tanto um 
superorgan is mo... 


Ef&ilos, em escala pequena, 
de raizes, partfeulas 



orgfifiicas e estmlura - 

do solo 


Efeilos, em escala de 
parcels ate escala de 
campo, de animais 
escavadores, plantas* -- 
individuals e comunidades 
vegetais 



Gradientes. em escala 
grande, de texture, 
carbono do solo, “[ 
topoprafia e sistemas 
de vegetable 





FIGURA 16.8 Detenminantes de beterogenerdade espaciai de cornu- 
nidades de organismos de solo incluindo bacterias, fungos, nematoi- 
des,. acaros e colembolos (segundo Ettema e Wardle, 2002). 


dentro de uma sbric de cscalas aninliadas. A Figura 16.8, por 
cxcmplo, mostra padrbes dc hetcrogencidadc cspacial cm cornu- 
nidades dc organismos dc solo acontccendo cm cscafas dc hecta¬ 
res a milfmetros quadrados (Ettema e Wardle, 2002). Na eseala 
maior, esses organismos refletem padrdcs em fatorcs ambientais 
rclacionados k. topografia c k distribuito de diferentes comuni¬ 
dades vegetais. PoMm, no outro extremo, podem estar presentes 
padrocs em escala menor, resultantes da localiiat 0 individual de 
rafzcs ou propricdadcs locals do solo. As fronteiras entre esses 
padrocs das diferentes cscalas provavclmente tambem s&o tenues. 

Se comunidades possucm ou n2o 
fronteiras bastante ou pouco definidas 
6 uma q ucsMo impor tante, embora ela a w 311 ' z ^ 0 

nao seja a considcrato fundamental. 

Ecologia dc comunidades 6 o cstudo do nivelde arganizagdo 
de comunidades c n^o o cstudo dc uma unidadc cspacial ou 
temporalmcnte dcfinlvcl. Ela trata da cstrutura e atividade da 
assembldia de cspdcics, em geral cm um ponto no espa^o e no 
tempo. N^o e necessdrio haver limites discretes entre comuni¬ 
dades para se estudar ecologia de comunidades. 


16.4 Padroes de comunidades no tempo 

Assim como as import&ncias relatives das cspdcics variam no 
espa^o, os padrocs de abundincia podem mudar no tempo. 
Em ambos os casos, uma espdeie ocorrerd apenas onde c quan¬ 
do: (i) elas forem capai de alcan^ar uma locafidadej (ii) cxistir 
condigocs e recurs os apropriados; e (iii) ndo forem impedidas 
por compctidorcs, predadorcs e parasitos. Uma scqii£ncia tem¬ 
poral no aparecimcnto e dcsaparecimcnto de espdeies, portan- 
to, nccessitaria quc con di^Scs, recurs os c/ou a influ£ncia de 
inimigos variassem com o tempo. 

Para muitos organismos, partieularmentc aqucles dc vida 
curta, suas importancias rclativas mudam com a dpoca do ano, 
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visto quc indivfduos pass am sen dclo dc vida cm um contexto 
dc mudanga sazonal. As vezes, a composigdo da comumda.de 
muda devido a uma mudanga fisica externa, como o aterra- 
mento dc um marisma quc acaba sendo substitufdo por uma. 
floresta. Em outre s casos 3 padrocs temporals slo simplcsmcn- 
tc reflexes dc mudangas cm reeursos-chave, como o que ocor- 
rc na scqtlencia de organismos heterotrtfficos associados com 
depdsitos fccais ou carcagas i medida quc cstas vlo sendo de¬ 
composes (ver Figura 11.2). A cxplicagdo para tais padr&es 
temporals d um tanto dircta c, portanto, ndo nos dctcrcmos 
no assunto aqui. Tambdm ndo aprofondaremos a discussdo sobre 
variag6cs dc abundincia dc especics cm oomunidadcs dc um ano 
para o outto, visto quc populag6cs individuals tespondem a uma 
infinidadc de fatorcs quc infiucnciam a reprodugao c a sobrevi- 
v£ncia {abordados nos Capftulos 5, 6 c 8 a 14). 

Enfocaremos os padrocs dc mudangas na comunidade que 
acontccem apds uma perturb agSo, definida como um cvcnto 
discrcto que remove organismos (Townsend & Hildrew, 1994) 
ou interfere na comunidade por meio dc infiu£ncia na dispo- 
nibilidadc de espago ou recurs os alimentares, ou por mudan¬ 
gas no ambiente fisico (Pickett c White, 1985). Tais perturb a- 
goes sSo comuns cm todos os tipos de comunidades. Em flo- 
restas, elas podem scr causadas por ventos fortes, terremotos, 
defames, madeirciros ou simplcsmcntc pda morte dc uma dr- 
vore devido a doengas ou idade avangada. Agentes de pertur- 
bagdo cm campos incluem gcadas, animals fossoriais c os den¬ 
tes, patas, cxcrcmentos ou carcagas dc animals pastadorcs. Em 
costdcs rochosos ou rccifcs de corals, as pcrturbag6es podem 
resultar da agio dc on das fortes durante furacocs, tsunamis 3 
batimento dc troncos ou baroos ancorados, ou pclas nadadci- 
ras de mergulhadorcs pouco cuidadosos. 


16.4.1 Comunidades controladas por funda^ao e 
por dominancia 


controfe por 
fundagao- muitas 
esp^cies sac 
equivalentes em 
sues capacidades 
de colon izagao 


Podemos postular dois diferentes ti¬ 
pos fundamentals de resposta de co- 
munidadcs a perturb agocs dc acordo 
com as relagdcs compctitivas cxibidas 
pelas esp^cies componentcs - contro¬ 
ladas por fundagdo ou controladas por 
domindneia (Yodzis, 1986). As comunidades controladas por 
JundagMo oeorrerdo sc diversas espdeies forem aproximadamente 
equivaJentes cm suas capacidades dc colonizar uma clarcira 
deixada por uma perturb agdo, forem bem-adaptadas ao am¬ 
biente abidtico e puderem se mantcr no local atd sua morte. 
Ncsse caso 3 o resultado de uma perturbagao 6 esscncialmentc 
uma lotcria. A ganhadora 6 a espdeie que por acaso consign 
chcgar c sc estabelcccr primeiro no local perturb ado. As dinit- 
micas dc comunidades controladas por fundagdo silo discuti- 
das na Segdo 16.7.4. 

As comunidades controladas por domindneia sdo aquclas 
em que algumas espdeies sdo competitivamcnte superiores a 
outras, de mo do que um colonizador inicial dc uma clarcira 


aberta por uma perturbagdo ndo pode 
necessariamentc sc manter nela. Nes¬ 
ses cases, as perturb ago es podem lc- 
var a scqii£ncias razoavelmente previ- 
sivcis de cspdcicsj pois diferentes es- 
pecics tern diferentes cstrafogias de ex- 
ploragdo de recursos - cspecics iniciais 
sdo boas colonizadoras c crcsccm rapidamentc 3 enquanto es- 
pdcies tardias podem tolerar nfveis baixos de recursos e ere seer 
afo a maturidade na presenga dc esp^cies iniciais, excluindo 
cstas ultimas competitivamcnte. Essas situagocs sdo conlicci- 
das pcla expressdo succssdo ecolSgica , definida como um padr&o 
de colonizaydv e extinfdo de populates de espScies ndo sazvnal 
direcionado e continue em um dado local. 


controls por 

domruincia; 

alguns dos 

potenciais 

Co Ion iz adores sao 

competitivamente 

dominantes 


16.4.2 Sucessoes primaria e secundaria 


sooess§o 
prim&na; ^rea 
e-xposta n§o 
mfluencfada 
previamente por 
uma comunidade 


Nosso cnfoque € nos padr6cs succs- 
sionais que ocorrcm ap6s a cxposig£o 
dc novas dteas. Se a drea exposta nlo 
havia sido previamente influcnciada 
por comunidades, a scqii£ncia dc es- 
pdcies 6 denominada. de sucess^o pri- 

mdria. Esoorrimento de lava c planlcics de pedra-pomes cau¬ 
sadas por crupg6cs vulcinicas (ver Segio 16.4.3), cratcras cria- 
das apds o impacto dc meteoros (Cockell &; Lee, 2002), subs¬ 
trates expostos apds o rctraimento dc gcleiras (Crocker &; 
Major 3 1955) e dunas recent ernente formadas (ver Scglo 
16.4.4) s^o exempios. Nos casos em que a vegetagiao dc uma 
drea foi parcial ou completamcnte removida 3 mas pcrmanc- 
cem solos bcm-dcscnvolvidos 3 com sementes c esporos, a sc- 
qil^ncia de cspdcics quc se succdc € chamada sucessdo sccun- 
ddria. A perda localizada de irvotes devido a doengas, ventos 
fortes, fogo ou tombamento pode oeasionar a sucessdo secundd- 
ria, assim como o abandono apds cultivo em propriedades rurais 
(a cliamada succssdo em campos abandonados—ver Sogdo 16.4.5). 

As sucessoes em dreas rcccntcmcnte expostas tipicamcnte 
Icvam diversas centenas dc anos para atingir sua conclusdo. 
Entretanto, um proccsso prccisamen- 
tc andlogo ocorrc entre animais e al- 
gas sobre parcdcs rochosas rccdm-dcs- 
nudadas na zona marinha do infrali¬ 
toral, embora cssa succssdo ocorra den- 
tro dc mais ou mcnos uma ddcada 
(Hill etal. t 2002). O perfodo dc vida 

como pesquisador de um ccdlogo 6 suficicnte para abrangcr 
uma succssdo no infralitoral, mas ndo para aquda seguindo o 
rctraimento dc gcleiras. Felizmcnte, entretanto, informagocs 
podem ser obtidas mesmo das mais longas cscatas temporais. 
Com frequ£ncia, cstdgios sucessionais no tempo podem estar 
representados por gradientes de comunidades no espago. O 
uso de mapas histdricos, datagdo com carbono ou outras ttfo- 
nicas possibilitam cstimar a idade da comunidade desdc a ex¬ 
pos igao da drea. Uma st^rie de comunidades presentes boje em 


sucessao 
secundtiria; 
vestigios de 
comunidades 
anteriores ainda 
estao presentes 
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dk, mas corrcspondentcs a difcrentcs pcrlodos dc tempo dcs- 
dc o infclo da succsslao^ pc diem scr usadas para inferir o pro- 
cesso dc succsslo. Entrctanto, dcve-sc julgar com cautela sc as 
diversas comunidades dispersas no cspa .90 real men te represen- 
tam os v^rios estigios dc sucessito. Devemos lembrar, por exem- 
plo, que cm ireas temperadas do hemisfeio nortc a vcgctaqlo 
podc ainda estar sofrendo recoloniza^ao c res pond endo a 
mudangas climiticas da liltima era glacial (ver Capltulo 1). 

18.4.3. Sucessao primaria em lavas vulcanicas 

A sucessao primdria cm derrames ba- 
sllticos villeinicos na Illia Miyake- 
jima, japiOj foi inferida a partir de 
uma cronosseqiicncia conhccida (16^ 
37j 125 e > 800 anas dc Made) {Figu- 
ra 16.9a). No derrame de 16 anos de 
idadc* o solo era bem esparso e nlo 
continha nitrogen io; a vegetable inexistia, exccto por algnns 


indivfdnos baixos dc amiciro (Alnus sieboldiana) . Nas parcel as 
mats antigas 1 113 tlxons foram registrados, incluindo samam- 
baias, ervas pcrencs* lianas e Irvorcs. Dc maior importlnda 
nessa succsslo primlria foram: (i) o snccsso cm colonizagSo 
da lava nua por amieiroj planta fixadora de nitrog£nio; (ii) a 
facilitate {por meio da melhora na disponibil idade de nitro- 
genio) dc Prunus speciom t intermediiria na sucessao, c Machi- 
lus thunbergu arbdrea perenifolia sncessional tardia (iii) a for¬ 
mat o de uma florcsta mista com tendencia a cxdnir A. sie- 
boldiarut c P. specia$a\ e (iv) final mcntc 3 a substimiqao dc M. 
ihunbergu por Cos tamps is rieb&ldii y uma espc-cic arbbrea dc 
cido mais Jongo (Figura 16.9b). 

16.4.4. Sucessao primaria em dunas costeiras 

Uma cronosscqu£ncia extensa foi ob- 
tida a partir de dunas cm topos dc 
montes litorlneos na costa do Lago 
Michigan^ nos EUA. Trczc topos dc 
idade conhccida (30 a 440 anos dc ida- 


facilitate: 
especies iniciais 
na sucessao em 
lavas vulcanicas 
preparam o 
terrene para as 
tardias 


importancia da 
disponibilidade de 
sem antes, em vez 
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Co-lonizafao de A. Facilitate pela fixaf&o de N por A. s&b&ldiana Des ape red memo de A. 
sieboktiana e Colonizaplo de P. spedosa e M. ihunbergii siebotdisna e P, sp&dosa 

Reynoutnar Acutnula^o rdpida de biomassa Coloniza^o de C. siebokiii 

acinna da superfide do solo 


FIGURA 16.9 (a) A vegetafao for des- 
crita para derrames de lava ocomdos ha 
16, 37 e 125 anos na llha Miyake-jima, 
Japao. A anSlise do derrame de lava de 
16 anos for nao-quantitative {nenhum 
sftio amostral e indicado). Os locals de 
arnostragem em outros derrames sao 
indicados como cr'rculos laranja. Os lo* 
cals fora dos tres derrames possuem 
pelo men os 800 anos. (b) Caracteristi- 
cas principals da sucessao primaria em 
relagao ao tempo desde o derrame de 
lava (segundo Kamijo eta!., 2002). 
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dc) mostram um padr&o claro dc sucessao primdria. cm dire- 
gflo k floresta (Lichtcrj 2000). A gramlnea das dunas Ammo- 
phiia brepiligukta domina os topos das dunas, mais jovens e 
ainda mdveis, embora os arbustos Prunus pumila e Salix spp. 
tambdm estejam preserves. Dentro dc 100 anos 5 csp 6 cics slo 
substituidas por arbustos pcrcniBlios tais como Juniperus com¬ 
munis c pda gramlnea cespitosa das ptadarias Schizachyrium 
scoparium. Coniferas como Pinus spp.* Lathe kririna, Picea 
strobus e Thuja occidentals iniciam a cofonixagao das dun as 
dos topos apds 150 anos* c um mis to dc fioresta dc Pinus stro¬ 
bus e P. resinosa desen volvc-sc entre 225 e 400 anos. Arvotes 
caducifblias como o carvalho (Quercus rubra) e o bordo (Acer 
rubrum) nlo sc tornam componentes importantes da florcsta 
antes dc 440 anos. 


£ comum pensar que espdeie sucessionais iniciais cm dunas 
facilitam espdeies tardias pda adigao dc matdia orginica ao solo e 
pclo aumento da disponibilidadc dc umidadc e nitrogfemo (assim 
como na succssUo primdria vulcanica). Entretanto, adigoes expo 
rimentais dc sementes c experimentos com transplants dc plan- 
tulas t&n mostrado que espdeies tardias sao capaxcs dc germinar 
cm dunas jovens (Figura 16.10a). Enquanto o solo mais desen- 
volvido dc dunas antigas pode propiciar mdhor dcscmpcnlio dc 
cspdcics sucessionais tardias, o sucesso dc colonixagfio cm dunas 
jovens 6 restrito principalmente por limitagSo na dispcrslo dc 
sementes e predagdo dc sementes por rocdorcs (Figura 16.10b). 
A. brepiligukta cm gcral coloniza dunas jovens c ativas por mcio 
dc crescimcnto vegetativo horizontal. S. scoparium , uma das do- 
minantes cm dunas ainda abertas, prccedcntcs ao dcscnvolvimento 
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FIGURA 16.10 Plantulas emergentes 
(madias + EP) de sementes de esp£cies 
caractenstrcas de d if e rentes estagios su- 
cessionais adicionadas a dunas de qua- 
tro idades, (b) PI an tulas emergentes de 
quatro espdeies [Ab = Ammophiia bre- 
viliguiata; Ss = Schizachyrium scopa¬ 
rium; Ps - Pinus strobus; Pr - Pinus re- 
sinosa) na presenga e na ausencia de 
roedores predadores de sementes (se- 
gundo Lichter, £000), 
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dc floresta, possui taxis dc gcrmina^&o c cstabclccimcnto de plUn- 
tulas nSo melhorcs quc Pinus, cmbora suas sementcs nSn scjam 
predadas. Aldm disso, S. scoparmm possui a vantagcm de atingir 
rapidamcntc a maturidadc e poder continuar a produzir semen- 
tes cm uma taxa alta. Essas espdcics iniciais acabam sendo cxclui- 
das compctitivamcntc conformc irvores sc cstabcleccm e cres- 
cem. Lichtcr (2000) considers quc a sueessao cm dun as e dcscrita 
mclhor cm termos dc dintmicas transitdrias de colonizagSo c des- 
locamcnto competitive!, c nSo como o resultado de facilita^io 
pot espdcics iniciais (melhorando as can didoes dc solo) seguidas 
por deslocamento compctitivo. 

16.4.5 Sueessao secundaria em campos 
abandonados 

A sucessao cm campos abandonados 
t£m sido particularmcnte bem-cstuda- 
da ao longo da parte leste dos EUA, 
ondc muitas propricdadcs foram aban¬ 
don adas por fazcndciros que sc mu- 
daram para o oeste apbs a expans So 
dc frontcira, no sdculo XIX (Tilman, 1987, 1988). A maioria 
das Oorcstas mistas de coniferas e latifoliadas pfo-colonials 
dcstruida, mas a regen erag&o foi rdpida. Em muitos locais, 
estio disponivcis para estudo muitos sitios abandonados por 
diferentes per fo dos, c para os quais existem registros. A se- 
qii£ncia tfpica dc vegeta^o dominante 6 ervas anuais, plantas 
hcrb^ccas pcrcncs, arbustos, drvorcs succssionais iniciais e dr¬ 
vorcs succssionais tardias. 

A succssdo cm campos abandona- 
... m a.s pa ra dos tamb dm tern sido cstudada no pro- 

campos na China dutivo Plat6 Loess, na China, quc du¬ 
rante mil£nios tem sido afetado por 
atividadcs humanas, dc mo do quc restam poucas dreas com 
vegetable natural. O governo chinas iniciou alguns projetos 
dc conscrva^o focados na recuperate de ccossistcmas im- 
pactados. Uma grande questdo 6 saber se a vcgetaqdo climax 
do Plafo serd estepe ou floresta. Wang (2002) estudou a vege- 
ta^do cm quatro parcelas abandon adas por fazcndciros por 
diferentes perfodos conhccidos (3, 26,46 e 149 anos). Ele foi 
capaz dc avaliar a idadc dc suas parcelas de mancira pouco 
usual. Cemitthios na Cliina sdo sagrados, c atividadcs liuma- 
nas sdo proibidas ao sen redor - registros nas Idpides indicam 
por quanto tempo a drea deixou de ser usada para produ^do 
agricola. De um total dc 40 cspdcics dc plantas idcntificadas, 
divers as foram consideradas dominantes cm quatro estdgios 
succssionais (cm termos dc abunddneia relativa e cobcrtura 
relativa do solo). No primeiro cstdgio (fazendas abandonadas 
rcccntcmcntc), A rtemisia sc&paria c Seraria viridis foram as mais 
caractcristicas; aos 26 anos, Lespedeza davurica e S. viridis do- 
minaram; aos 46 anos, Stipa bungeana y B&thriochlaa ischae- 
mun 3 Artemisia gmdimi c L. davurica foram as mais impor- 
tantes; c, aos 149 anos, B. ischaemun e A. gmelimi foram do¬ 
minantes (Figura 16.11). As cspdcics succssionais iniciais cram 


campos antigos 
abandonados: 
sueessao para 
floresta na 
America do 
Norte... 



FIGURA 16.11 Varia^ao na importancia relativa de seis esp&des du¬ 
rante sucessao em campos abandonados no Plato Loess na China 
(segundo Wang, 2002). 


anuais c bianuais com grande produgSo de sementes. Ap6s 26 
anos, a erva pcrcnc L. davurica , com sua. capacidadc de se ex- 
pan dir lateral mente por mcio de crcscimcnto vegetative e um 
bcm-dcscnvolvido sistema dc raizes, substituiu A. sc&paria. A 
parccia dc 46 anos de idade foi caracterizada pela maior rique- 
za de csp^cics e pela diversidade dc cstratdgias dc histdria dc 
vida, sendo dominada por cstilos dc vida pcrcncs. A domi- 
nincia dc B. ischaemun cm 149 anos foi rclacionada k sua 
natureza perene, k capacidadc de se expandir por mcio de clo¬ 
nes e i grande capacidadc competitiva. Assim como nos cstu- 
dos dc Til man (1987, 1988) na America do Norte, a quanti- 
dadc dc nitrogenio no solo aumentou durante a sucessao c 
pode ter facilitado algumas csp£?cies na sucessao. Wang con- 
cluiu quc a graminca B. ischaemun 6 a espdcic climax naquelcs 
hibitats do Plato Loess, c quc, portanto, parccc provivel quc 
a vegeta^o ten da a scr a estepe, c n^o a floresta. 


16.5 Probabilidades de substitute de es- 
pecies durante sucessoes 


a sucessao 
florestal pode ser 
representada por 
um modelo de 
substltuigi.o de 
drvore-por- 
&rvore... 


Um mo del o de sucessao desenvolvido 
por Horn (1981) lanqou alguma Iuz 
sobre o proccsso de succsslo. Esse au- 
tor pcrccbeu que cm comunidadcs flo- 
restais hipofoticas scria poss ivcl prever 
mudan^as na composite dc irvorcs, 
considcrando dois aspcctos. Primeiro, 

scria ncccssirio conlicccr, para cada csp&ic de drvorc, a pro- 
babilidadc dc que, dentro dc um intcrvalo de tempo cm parti¬ 
cular, um individuo fosse substitufdo por outro da mesma es- 
p^cie ou de outra espdeie. Segundo, uma composi^So inicial 
teria dc ser assumida. 

Horn considcrou que a rcprcscntatividadc proporcional das 
virias csp^cics de individuo s j ovens estabclecidas abaixo de 
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TABELA 16.1 Uma matriz de transigao de irvore-por-arvore de 50 
anos segundo Horn (1981). A tabela mostra a probabilidade da 
substituigao da um individuo por outro da rnesma ou da outra 
esp£cie apbs 50 anos 


Ocupante atual 


Ocupante apds 50 anos 


Bet u la 
cinzenta 

Biackgum 

Bordo 

vermelho 

Faia 

Betuta cinzenta 

0,05 

0,36 

0,50 

0,09 

Biackgum 

0,01 

0,57 

0,25 

0,17 

Bordo vermelho 

0,0 

0,14 

0,55 

0,31 

Faia 

0,0 

0,01 

0,03 

0,96 


TABELA 16.2 Porcentagens da composigao am esp^das p re vistas 
para uma florasta ccmstitufda inicialmente por 100% de b^tula 
cinzanta (segundo Horn, 1981) 

/bade da florasta (anos) 

Dados da 


Espdcie 

0 

50 

100 

J 50 

200 


fioresta antiga 

B6tula dnzenta 

100 

5 

1 

0 

0 

0 

0 

Biackgum 

0 

36 

29 

23 

18 

5 

3 

Bordo vermelho 

0 

50 

39 

30 

24 

9 

4 

Faia 

0 

9 

31 

47 

58 

86 

93 


uma drvorc adulta reflctia a probabilidade de uma irvore in¬ 
dividual scr substituida por uma daqueias espdcics. Utilizando 
essa formulagio, elc cstimou a probabilidade de, apbs 50 anas, 
um local hoje ocupado por uma dada cspdcic scr ocupado por 
outra espdcic ou, ainda, scr ocupado pcla mesma espdeie (Tabela 
16.1). Assim, por cxemplo, hd 5% de chance de um local ocu¬ 
pado atualmcnte pela bdtula cinzenta ainda ter cssa espdeie 
apbs 50 anos, enquanto hi 36% de chance de elc scr ocupado 
por hbickgum^ 50% pclo bordo vermelho e 9% pcla faia. 

Iniciando com a distribuigio observada das espdeies de 
dossel cm uma mata cm New Jersey, EUA, que tinha 25 anos, 
Horn modeiou as mudangas cm composigio de cspicies ao 
longo de diversos sdculos. Esse proccsso 6 ilustrado de forma 
simplificada na Tabela 16.2 (que trata dc apenas quatro das 
cspdcics presentes). O avango dcsse tipo hipotitico de succs- 
sio possibilita fazer diversas prcvisocs. O bordo vermelho deve 
dominar rapidamentc, enquanto a bitula cinzenta desapare- 
ceri. A faia deverd aumentar devagar, atd tardiamente scr do- 
min ante, e biackgum e bordo vermelho devem persistir cm 
baixas abundincias. Todas essas prcvisocs sio comparadas com o 
que acontecc cm uma sucessio real (coluna final). 

O aspccto mais intercss ante do 
modclo de Horn, eonhccido como 
cadcia dc Markov, 6 que, cm tempo 
suficientc, elc converge para um esta- 
do cstaciondrio com composigio de cs- 
pdcics cstivcl e que 6 independente da 
composigio inicial da fioresta. O re¬ 
sult ado final 6 incvitivcl (cle s 6 depende da matriz de proba- 
bilidades dc substituigio) e scri alcangado nio importando se 
o ponto inicial era 100% bdtula cinzenta ou 100% faia, 50% 
biackgum e 50% bordo vermelho ou qualquer outra combina- 
gdo (assumindo que cxistam ireas adjacentcs que fornegam 
sementes das espdcics ndo presentes no inlcio). Korotkov c 
colaboradores (2001) usaram uma abordagem similar d mo¬ 
del age m de Markov, a fim de prever o tempo ncccssirio para 
se atingir o cstado dc climax a partir de diferentes cstigios 
sucessionais dc campos antigos, culminando cm fioresta mista 
de conffcras c latifoliadas na Rdssia Central. A partir do aban- 
dono do campo a t6 o climax, eles previram scrcm necessities 
480 a 540 anos, enquanto a partir dc um cstigio intermedii- 
rio dc fioresta dc bdtula com sub-bosque dc csprucc deveriam 
ser necessities 320 a 370 anos atd o climax. 


... que prev§ uma 
composite 
estlvel de 
especies e o 
tempo neGessIrio 
para alcanga-la 


Visto que modclos de Markov parecem scr capazes de gc- 
rar prcvis6cs um tanto acuradas, clcs poderiam scr fer rumen- 
tas liteis na formulagio dc pianos de manejo dc florestas. En- 
tretanto, os modclos sio simplistas, c os press upostos de que 
as probabilidadcs dc transigio permaneccrdo constantcs no es- 
pago c no tempo e que nio serio afetadas por fatorcs histdri- 
cos, como a condigio bidtica inicial c a ordem dc chcgada das 
cspdcics, sio provavelmcnte errdneos cm muitos casos (Facclli 
c Pickett, 1990). Hill e colaboradores. (2002) avaliaram a ques- 
tio de variagio espago-tcmpotal nas probabilidadcs de substi- 
tuigio de espicics cm um proccsso de sucessio dc comunida- 
dcs entre-mards inciuindo esponjas, an£monas do mar, poli- 
quetas c algas cncrustantes. Ncssc caso, as sucessSes previstas e 
os rcsultados finais forum scmcihantcs, independentemente 
do uso dc probabilidadcs mddias dc substituigio ou probabili- 
dadcs realisticas sujeitas a variagocs espaciais e temporais. O 
rcsultado dc todos os tr£s modclos foram bastante semelhan- 
tes i estrutura da comunidade observada (Figura 16.12). 


16.6 Mecanismos biologicos envolvidos em 
sucessoes 


uma teoria ideal 
de sucessao deve 


Apesar das vantagens dos modclos sim- 
pies de Markov, uma teoria de suces- 
sio idealmente deve nio apenas pre- prever e ex pi i car 
ver, mas tambdm cxplicar. Para tanto, 
prccisamos considerar a base bi&Mgica dos valorcs de substi- 
tuigio no modclo. Tcmos duas abordagens alternativas a con- 
siderar. 


16.6.1 Baiango entre competigao-colonizagao e 
mecanismos sucessionais de nicho 

Rees c colaboradores (2001) avaliaram 
dc forma con junta diversas abordagens 
experimental, comparativas e tcdricas 
para produzir general izagdes sob re di¬ 
rt imica de vegetagio. Plantas iniciais 
do proccsso de suces sio possucm uma s<hie dc caractcrfsticas 
correlation adas, inciuindo alta fccundidadc, boa capacidade 
dc dispersio, crcscimcnto ripido (quando os rccursos sio abun- 
dantes) c crcscimcnto lento c baixa sobreviv£ncia quando os 


um balango entre 
colonizEigao e 
habiiidades 
competitivas? 
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(a) 





FIGURA 16.12 Simulagao da drnamica de recuperate (modelos 
de cadeia de Markov) de tres esp^cies. constituintes de uma cornu- 
nidade entre-marGs a partir de 100% de mcha nua com probabili- 
dades de substituigao variando no espago, no tempo ou com pro- 
babilidades fixas' (a) o briozoario Crisis eburnea, (b) a anemona 
do mar Metfidium senile e (c) alga coralina encroslants. Os pontos 
no fim de cada diagram a (± 95% intervalo de conftanga) sao as 
abundancias observadas em urn local no Golfo do Maine, EUA (se- 
gundo Hill ef a/,, 2002). 


recurs os slao cscassos. As cspdcics tardias na sucess&o em geral 
possuem caracterfsticas opostas, incluindo capacidade de crcs- 
cer, sobreviver c competir quando os recurs os s^o cscassos. Na 
aus£ncia de perturba^So, cspdcics tardias reduzem os recursos 
para niveis abaixo do que aquelcs requeridos por esp^cies ini- 
ciais, exduindo-as por mcio de compctigao. As esp&ics inl- 
ciais persistem por duas razocs: (i) porque sua capacidade de 
disperslo e alta fccundidade permitem colonizagHo c cstabclc- 
cimento cm locals rcccntcmcntc perturbados antes da chega- 
da de espdcics tardias- ou (ii) porque crcscimetito rdpido cm 
condiqdcs com alta disponibilidadc de recursos possibilita, tem- 
porariamenre, a exclusao compctitiva de especics tardias mes- 
mo que ambas cheguem ao mes mo tempo. Rees e colaborado- 
res cliamam o primeiro mccanismo de bahmga competi^aQ-co- 
Lonhagao c o segundo de niche sucessiatml (condigocs iniciais 
facilitam cspdcics iniciais devido a seus requerimentos de ni- 
cho). O balango competigao-colonizagao 6 fortalecido por um 
incvitdvcl aspecto fisioldgico. Difcretigas muito grandes cm 
produgSo per capita de semetites etitrc csp^cics de plantas s^o 
inversamente corrclacionadas com variaqdes igualmente mui- 
to grandes em tamanho de sememes; plantas que produzem 
sementes pequenas tendem a produz.it muito mais que plan¬ 
tas que produzem semetites grandes (ver SegSo 4.8.5). Portan- 
to, Rees e colaboradores (2001) ressaltam que cspdcics com 
sementes pequenas s^o boas colonizadoras (muitos propiigu- 
los), mas competidores fracos (poucos recursos alimentares nas 
sementes), c o contririo para espdeies com sementes grandes. 

16.6.2 Facilitacao 

T a importancia da 

facilitagao - maa 

Casos de balango competigao-coloni- nem sempre 

zagdo cl ou relagdcs de nicho succssio- 

nal s^o procminentcs em praticamcnte todos os casos de su- 
ccss&o dcscritos, incluindo todos aquelcs da segiio anterior. Adi- 
cionalmcntc, vimos casos em que csp^cics iniciais podem mu- 
dar o ambiente abidtico de tal forma (p. ex., aumento de ni¬ 
trogen io no solo) que facilitam o cstabclecimento de cspdcics 
tardias. Portanto, a facilitacao deve ser adicionada k lista de 
fendmenos envolvidos cm alguns processes de sucessio. Nao 
podemos dizer o quSo comum esse mccanismo 6. Entretanto, 
o inverso com ccrteza nlo 6 incomum; portanto, muitas espd- 
cies de plantas alteram o ambiente de modo a torni-lo mais 
adequado a si prdprias (Wilson c Agncw, 1992). Assim, por 
excmplo, a vegetagao lenhosa pode armazenar dgua a partir de 
cerragSo ou atenuar geadas, mcliiorando as condigocs para o ores- 
cimento das espdeies cm qucstSo, enquanto os relvados herbd- 
ccos podem intcrceptar %ua correntc superficial e crcsccr melhor 
no solo umido que 6 criado. 

16.6.3 Interacoes com inimigos 

T um papel 

important^ 

Rees e colaboradores (2001) rcssaltaram para predagao 
que, cm conscqu£ncia do balanqo com- 
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peti^ao-colomzagaoj o recrutamento de plantas compctitlva- 
mentc do min antes devc scr determinado cm grande medida 
pda taxa dc chcgada dc suas sementcs. Isso significa que herbf- 
voros que reduzem a produce dc sementes provavclmentc redu- 
item a densidade dc compctidorcs dominances mais intensamen- 
te do que de csptkics subotdinadas. Lembre que isso 4 exatamen- 
te o que aoonteceu no esttido de dunas descrito na Segfio 16.4.4. 
Em uma tendenria similar, Carson e Root (1999) mosttaram 
que apds a remogSo de insetos predado res dc sementes, a vara- 
dc-ouro (Solidago aitissima), cm gerai aparecc apds cinco anos 
cm uma succss&o dc campos antigos, sc torn on do min ante 
apds apenas tr£s anos. Isso aconteceu devido ao fato dc, na 
aus£ncia de prcdadorcs dc sementes, cla poder excluir compc- 
titivamente cspdcics inidais dc maneira mais rdpida. 

Assim, alrfm do balango competigao-colonizagao, do ni- 
cho succssional e da facilitate, devemos adicionar um quarto 
mecanismo - intcragio corn inimigos - sc quisermos enten- 
dcr completamcnte a sucessao vegetal. Abordagens experimen- 
tais, co mo aquelas empregadas na comprcensSo do papcl dc 
prcdadorcs dc sementes, tambdm t£m mostrado que a nature- 
za dc teias alimen tares no solo (Cange c Brown, 2002), a pre- 
sengae apcrturbag&o da serrapilheira (Ganadc c Brown, 2002), 
e a presenga de mamfferos que consomcm vcgctaglo (Cade- 
nasso et al , 2002) ks vczes slo importantes na determinate 
da scqii£ncia succssional. 



FIGURA 16.13 Taxa de crescimento relative (durante a estagao de 
crescimento julho a agosto de 1994) de alamo tremedor (+), carvalho 
vermelho (•) e bordo sacarino (C) em re lagan a den s id ad e de fluxo 
de fdtons fotossintdticos {photosynthetic photon flux density, PPFD) 
(segundo Kaelke et al 2001). 


16.6.4 Hipotese da razao de recursos 

£ vdlido examinarmos um exempio 
adicional dc nicho succssional sen do 
responsive! por substitute dc espd- 
cics. O ilamo tremedor {Poptdrn tre - 
muloides) 4 uma irvorc que, no pro- 
eesso de succss&o na America do Nor¬ 
te, aparecc antes do carvalho verme- 
lho ( Quereus rubra) ou do bordo sacarino (Acer saccharum ). 
Kaelke c colabotadorcs (2001) compararam o crescimento de 
plan tul as das tr£s cspt?cics quando plantadas ao Ion go dc um 
gradiente de disponibilidade de luz, desde o sub-bosque flo- 
restal (2,6% da luz total) atid pequenas clareiras (69% da luz 
total). O dlamo sobressaiu-sc cm relag&o aos demais quando a 
disponibilidade relativa dc luz cxcedia 5%. Entretanto, houve 
uma inverse dc ordem em locals muito sombreadosj ncste 
caso carvalho c bordo, tfpicos de cstdgios sucessionais tardios, 
crcsccram mais c sobreviveram mclhor do que o ilamo (Figu- 
ra 16.13). Em sua hipdtesc da razMo de recursos t Tilman (198 8) 
enfatizou o papel dc capacidadcs competitivas flutuantes con- 
forme as condigSes mudam lentamente com o tempo. Elc lan- 
gou a hipdtcsc dc que a dominancia de espdeies cm qualquer 
ponto do proccsso de succsslo 6 muito influcnciada pda dis¬ 
ponibilidade relativa dc dois recursos: nio apenas luz (como 
demonstrado por Kaelke et ai y 2001), mas tambdm por um 
nutriente limitante no solo (geralmentc nitrogenio). No ini- 
cio da succss3b, as plintulas cs tao sujcitas a hdbitats pobres 


a hipotese de 

Tilman sobre 

razao de recursos 

enfatiza 

habilidades 

competitivas 

flutuantes 


cm nutrientes, embora com grande disponibilidade dc luz. 
Como conscqii£ncia da entrada da serrapilheira c da atividadc 
dc organismos decompositorcs, a disponibilidade dc nutrien¬ 
tes aumenta com o tempo - podemos esperar que isso seja 
particularmcntc marcautc cm sucess^o primdria que inicia com 
solos bastantc pobres (ou mesmo sem uada de solo). Entre¬ 
tanto, a biomassa total de plantas tambtfm aumenta com o 
tempo c, em conscqii£ncia, a penctrag&o de luz que chcga ao 
solo diminui. As iddias de Tilman estlo ilustradas na Figura 
16.14 para cinco csp^cies hipotc?ticas. A espdeie A possui a me- 
nor cxig^ncia dc nutrientes c a maior demanda por luz que chcga 
ao solo. £ uma plauta curta, com forma dc crescimento prostra- 
do. A espdeie E, que 4 um oompetidor superior cm situagScs com 
muitos nutrientes c pouca luz, possui a menor demanda por luz. c 
a maior cxigfinda dc nutrientes. £ uma planta alta c ereta. As 
espdeies B, C e D s^o intermedidrias quanto ds suas cxig£n- 
cias, e cada uma atinge scu pico dc abund^ncia em diferentes 
pontos ao lougo do gradiente nutriente-luz. Existc espago para 
testes experimentais adicionais da hipdtese de Tilman. 


16.6.5 Atributos vitais 


a!6m da 
capacidade 
compotitiva; 
'atributos vitais 1 
segundo Noble e 
Slatyer 


Noble e Slatyer (1981) tambdm sc in- 
tcrcssaram em definir as caractcristi- 
cas que determinam a posigdo dc uma 
cspecie ua sucessdo. Eles chamaram 
cssas caractcristicas dc atributos vitais. Os dois mais importan¬ 
tes sUo reladonados a: (i) o mdtodo dc rccupcragdo apds uma 
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FIGURA 16.14 Ahipotese da razao de recursos na sucessao segun- 
do Tiirnan (1988). Assume-se que cinco espdcies hipotdticas de plan¬ 
tas sao diferenciadas quanto a suas exigencies de um nutrients de 
solo em quantidades tmnitantes e luz. Durante a sucessao, o habitat 
rnicia com um solo pobre em nutrients, mas com alta disponibilidade 
de luz, mudando gradualmente para um habitat com solo rice, mas 
com baiixa disponibilidade de luz na superffcie do solo. As capacrda- 
des com petit! v as relatives mu dam con forme a varia^ao nas condi- 
goes, fazendo com que primeiro uma e depois outra espdcie passe a 
ser do min ante. 


pcrturbagio (quatro classes S &0 dcfmidas: disseminate vcge- 
tativa 3 V; pulso dc pl&ntulas do banco de sememes,, S- pulso 
de pl&ntulas disperses abundantemente de dreas prdximas, D 3 
sem qualqucr mecanismo especial, com apenas dispers&o mo- 
derada de um pequeno banco dc sementes, N); c (ii) a capaci- 
dadc de individuos sc reproduzirem em face a compcti^o (dc- 
fmida cm termos de tolerincia* % cm um extreme e intole- 
rdneia* I 3 no outro). Assim, por cxcmplo 3 uma cspdcic pode 
ser classificadacomo SI sc perturbaqScs dcsencadeiam um pulso 
de pl&ntulas a partir do banco de sementes, c sc as plantas sdo 
intolerances k competi^So {sendo incapaz de germinar c eres- 
ccr quando cm competii^o com individuos mais velhos ou 
mais avangados, tanto de sua prdpria espefoie quanto de ou- 
tras). As pl&ntuias de tal espsfoie podcriam sc estabeleeer ape¬ 
nas imediatamente apds uma perturbagifo* quando eompeti- 
dorcs sao rams. Com ccrteza, um pulso de pldntulas ajusta-sc 
bem com tal existSncia pioneira. Um exemplo 6 a planta anual 
Ambrosia artemisiifolia, que frequentemente aparccc no infeio 
da sucessSo cm campos abandonados. Em contras tc 3 a faia 
americana {Fagus grandifolia) podcria ser classificada como VT 
(capaz de regenerar vegetativamente a partir dc fragmentos de 
raizes, e tolerance i competi$fo. visto ser capaz de sc estabeleeer c 
reproduzir quando em compctigSo com individuos mais vcllios 
ou mais av an gad os dc sua propria espdcic ou dc outras) ou NT 
(sc nenhum fragmento pcrmanccer, ela invadiria lentamente a 


drea por mcio dc dispersdo dc sentences). Em arnbos os cases, ela 
acabaria substituindo outras csp&ics e formaria com outras a ve¬ 
getate 'climax'. Noble c Slatycr argumentam que scria possivcl 
classificar codas as csp6cics em uma irea dc acordo com esses dois 
atributos vitais (aos quais talvez se pudessc adlcionar longevidade 
como um terceiro). Dada essa informa$io 3 previsdes bastante pre- 
cisas podem ser feitas sobre a scqii£ncia da sucessdo. 

Fogos iniciados por raios produzem pcrturba^ocs naturais re- 
gulares cm muitos ecossistemas cm rcgiocs dridas do mundo. Duas 
sfndromes dc resposta ao fogo 3 andlogas is duas classes dc recupe¬ 
rate apds perturbagao propostas por Noble c Slatycr, podem ser 
identifreadas. As plantas com capacidadc de rebrotamento pos- 
sucm sistemas de raizes bcm-dcsenvolvidos e bastante profundos 
e sdo capazes de sobreviver na forma dc individuos. For outro 
lado, individuos de plantas sem capacidadc de rebrotamento cm 
geral morrem apds queimadas, embora consigam se restabelccer 
por germinagdo de sementes cuja dormencia 6 quebrada pelo fogo 
(Bell, 2001). A proporgdo de espdeies que podem ser classificadas 
como rebrotadoras 6 maior em florcstas c cm vegcta^So arbustiva 
no sudocste da Australia Ocidcntal (clima tipo Mcditcrrlnco) 
do que cm regiOes mais dridas do continence. Bell sugcrc que 
is so se deve ao fato de comunidades da Australia Ocidcntal 
screm mais frequentemente sujcitas a queimadas do que as 
outras dreas, de acordo com a hipdtesc dc que intervalos cur- 
cos entre queimadas (em mddia, 20 an os ou mcnos cm muitas 
dreas da Australia Ocidcntal) promovem o succsso dc plantas 
rebrotadoras. Por outro lado, intervalos maiores entre quei- 
madas possibilitam o aciimulo de maior biomassa combusti- 
vel 3 fazendo com que as queimadas sejarn mais intensas, ma- 
tando as plantas rebrotadoras c favorecendo aquclas com es- 
tratdgia de rccupcra^do por mcio dc sementes. 

Consider an do dc um ponto dc vista evolutive, pode-se su- 
gcrir que certos atributos vitais sdo de 
provdvel ocorr^ncia conjunta com fre- espcc e-s Ke 
qil^ncia maior do que sc podcria es- 
perar ao acaso. Po demos presumir duas 

altcrnativas que podem aumentar a eficdcia dc um organismo na 
succssdo (Harper, 1977): (i) a cspdcic rcage d pres sao de selc£ao da 
compcti^o e dcscnvolvc caracteristicas que possibilitem-na per- 
sistir por mais tempo na sucessao, isto e 3 ela respondc a scle^So K\ 
ou (ii) ela pode descnvolver mecanismos mais eficicntes de escape 
da succssSo e descobrir c colonizar outros locais adequados ondc 
a sucessao esteja cm csdgio inicial, isto e, ela respondc i sele^ao r 
(ver Sc^So 4.12). Portanto 3 de um ponto dc vista evolutive, deve- 
mos esperar que bons colonizadores sejarn compctidorcs fracos e 
vice-versa Isso 6 evidente naTabela 16.3, quelista algumas carac- 
tcrfsticas fisioldgicas que tendem a ser compartilhadas cm plantas 
iniciais e tardias na succssSo. 


16.6.6 O papel dos animais na sucessao 


A cstrutura de comunidades e a succs- 
s&o que sc passa dentro del as tern sido 
tratada como um assunto csscncialmcn- 


necromassa e o 
papel de &rvores 
em est^gios tardios 
da sucessao 
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TABELA 16.3 Caracteristicas fisiologicas de espdcies de plantas sucessionais iniciais a tardias (segundo Bazzaz, 1979) 


Atnbuto 

Plantas SucBSsionafs iniciais 

Plantas sucessionais tardias 

Dispersao de sementes no tempo 

Bern dispersadas 

Pouco dispersadas 

Germinag ao de sementes 



aumentada por 



luz 

Sim 

Nao 

temperaturas flutuantes 

Sim 

Nao 

NO 3 alto 

Sim 

Nao 

inibrda por 



luz venmelho-distante 

Sim 

Nao 

concentragao alta de C 0 2 

Sim 

Nao? 

Intensrdade de saturagao da luz 

Alta 

Baixa 

Ponto de compensagao da iuz 

Alto 

Baixo 

Eficiencia em intensrdade luminosa baixa 

Baixa 

Alta 

Taxas fotossint^ticas 

Altas 

Baixas 

Taxas de respiragao 

Altas 

Baixas 

Taxas de transpiraglo 

Altas 

Baixas 

Resisten-cias estorMtica e do mesoftlo 

Baixas 

Altas 

Resistenda ao transporte de agua 

Baixa 

Alta 

Recuperagao a partir de limitagao de recursos 

R^pida 

Lenta 

Taxas de obtengao de recursos 

R£pidas 

Lentas? 


tc botHuico. Existcm razdes 6bvias para isso. As plantas geral- 
mentc fornecem a maior parte da biomass a e a cstrutura. ffsica. 
das comunidades; alt-m disso, elas Mo se escoudem ou fogcm 3 
faeilitando a construgiio de lista de esp^desj determinagao de 
abund&ncia e deteojao de mudangas. A cnormc contribuigiio 
que as plantas fazem detertninando as caraetcrfsticas da co¬ 
munidade Mo sc devc apenas ao seu papcl como produtoras 
primdriasj mas tambt^m como resultado da lentidao de sua 
decomposigiio. As plantas Mo eontribuem apenas com bio- 
mas sa para a comunidade, mas tamb£m s^o as maiores contri- 
buintes de necromassa. Assim, a mcnos que a atividade de mi- 
erorganismos e detridvoros seja rdpida, a materia vegetal mor- 
ta acumula como serrapilheira ou turfa. Aldm disso, a domi- 
Mncia de drvorcs cm tantas comunidades acontccc porque 
cstas acumulam materia mortar a maior parte do tronco c ga- 
Ihos c? constitufda por tccidos mortos. A tcnd^ncia, cm mui- 
tos lidbitatSj de drvores succdercm vegetagio licrbdcea vem 
cm grande parte de sua capacidadc de mantcr uma copa 
com folhas (e sistemas de raizes) sobre um esqueieto de sus- 
tcntag3o predominantemente constituido de tccido morto 
(o cerne da madcira). 

Corpos de animais dccompSem 
muito mais rapidamcnte* embora cxis- 
tam situagocs cm que suas carcagas, as- 
sim como as de plantas, podem deter- 
minar a cstrutura c a sucess&o de uma 
comunidade. Isso acontccc quando o 
esqueieto do animal rcsistc ri decomposi^o, como 6 o case da 
acumulag&o de esqueieto calcificado durante o crescimcnto 
de corals. Um rccifc de coral, assim como uma floresta ou 
uma turfeira, obtdm sua cstrutura e determina sua succssio 
por meio do aciimulo de seu pass ado morto. Corals formado- 
res de recifes, assim como arvores cm florcstas, obt£m sua do- 
minincia em suas respective comunidades por mantcr cm suas 
partes assimiladoras sobre tccido morto progressivamente mais 


alto. Em ambos os casos^ os organismos possucm um efeito 
quasc supremo sobre o ambiente abibtico e “controlam” as 
vidas dos outros organismos dentro dele. As comunidades de 
rccifes de corals {dominadas por um animalj embora com uma 
planta simbionte) silo tHo estruturadas, diversificadas e dini- 
micas quanto uma floresta tropical. 

O fato de as plantas dominarem a maioria da cstrutura c 
succss&o da comunidade Mo significa que animals sempre sc- 
guem a comunidade ditada pclas plantas. Isso gcralmente aeon- 
teccj 6 claroj pois as plantas fornecem o ponto inicial para 
todas as tcias alimen tares e determinant muito das caractcris- 
ticas do ambiente fifsico cm que os animais vivem. Existcm* 
cntrctantOj situagSes cm que animais determinam a cstrutura da 
comunidade de plantas. Jd vimos que insetos c rocdorcs predado- 
res de sememes podem dcsacclcrar a succssSo cm campos aban- 
donados c dunas por causarcm maior mortalidadc de sementes 
de plantas tardias na succssSo. Um cxcmplo particularmcnte 
marcantc do papcl de animaiSj cm uma eseala bastantc ampk* 
vem das savanas cm Ndara, no Qu£nia. A vcgetag5o de savana 
gcralmente 6 controlada por pastadorcs. A cxcitMo experi¬ 
mental de defames de uma parccla da savana. durante 10 anos 
mais que trip! icon a densidadc de drvores (trabalho de Oweye- 
gha-Afundaduuia, publicado cm Dcslimukhj 1986). 

Mais frcquentcmcntc, entretanto, animais sio seguidorcs 
passives da sucess&o que ocorre entre plantas. Isso certamcntc 
6 o caso cm esp^cies de aves passcriformes na succsseio de cam¬ 
pos abandonados (Figura 16.15). Fungos micorrfzicos arbus- 
culares (ver Scg£o 13.8.2), que mostram uma seqii£ncia dara 
de substitute de cspdcics em solos assodados com uma su- 
ccsslo cm campos abandonados (Johnson et ai t 1991)j tarn- 
bem podem ser seguidorcs passives das plantas. Por^m* isso 
n^o significa que as aves, que se alimentam de sementes, ou os 
fungos, que afetam o crescimcnto c a sobrcviv£ncia das plan¬ 
tas, Mo influcnciam o curso da succss^o. Elcs provavelmcntc 
influcnciam. 


animais sSo em 
geral afetados, 
embora tamb£m 
possam afetar a 
sucessao 





488 PARTE 3 - COMUNIDADES E ECQSSISTEMAS 


Tordo norte-americano 


_ 


Ave can ora [wsrbiei) cnstada 


Tangar£ de verao 


Ave canora das pradarias 


Cardeal 


Pardal do campo 


Pardal manchado 


comunidade . . n 

i ^ vivsrt. it- a. ^-4’i tif'JLfr 





Campo 

descoherto 

Campo 

Capoeira 

Floresia 


Scuteflospom spp. 




■Ej/csmu^app. 


Acautospora slegans 


FIGURA 16,15 Acima: distribul$ao de 
espedes de aves ao longo de um gra¬ 
dients de sucessao na regiao Piedmont 
da Gebrgia d EUA. A intensidade da cor 
indica abundanda relativa das aves, (se- 
gundo Johnston e Odum, 19S6; de Ga- 
threauXj 1978.) Abarxo: distribute de 
micorrizas arbuscu lares-vesiculares nos 
solos associade a Lima sucessao em 
campos abandon ados em Minnesota. A 
intensrdade da cor indrca abundanda re- 
iativa de esporos das es pedes nos ge- 
neros Scutellospora, Glomus e Acaulos- 
pora (segundo Johnson et at., 1991), 


16.6.7 Conceito de climax 

A succsslo chcga. a um fim? £ claro que um equilfbrio cstdvcl 
irdocorrer se indivfduos que morrem silo substitufdos um-a-um 
por j ovens da mesma cspMc. Em um nfvel um pouco mala 
complexo* modelos de Markov (ver ScgSo 16.5) mostram que 
uma composite de cspifoics estaeiondria devc* cm tcoria* ocor- 
rer caso as probabilidadcs dc substitute (dc uma esptfoie por 
ela propria ou por qualquer uma das outras) permanecerem 
constantcs no tempo. 

O conceito dc elfmax possui uma longa histdria. Um dos 
pionciros no cstudo da succsslio* Frederic Clements (1916), 
defendc a hipdtcsc dc que um elfmax unico iri pttdominar 
cm uma dada regilo climdtica* sendo o ponto final dc toda 
sucessao* nao importando se o processo iniciou-se a partir de 
uma duna* um campo antigo abandon ado ou mesmo um lago 
pequeno que gradualmentc foi atertado e progressivamente 
tendeu a atingir um elfmax terrestre. Essa vis So dc monocH- 


tnox desafiou muitos ecdlogos, entre os quais Tanslcy (1939)* 
foi procmincnte. A cscola poUcttmox dc pensamento reconhc- 
cia que o elfmax local poderia ser determinado por um fator 
ou combina^So dc fatorcs: cJima, conduces de solo* topogra- 
fia, fogo, etc. Portanto, uma unica area climatica poderia fa¬ 
ct lmente corner diversos tipos especfficos de dfmax. Postc- 
riormentc* Whittaker (1953) propbs sua hipdtese dc padrocs 
dc elfmax. Ela consistia cm uma continuidade dc tipos de 
elfmax* variando gradualmentc ao longo dc gradientes am- 
bientais c nHo neccssariamcnte separdveis em unidades dis- 
cretas de clfmaces. (Esta £ uma cxtcnslo da abordagem dc 
Whittaker para andlisc dc gradientes de vegeta^o* discutidas 
na Sc^do 16.3.1.) 

Dc fato* £ diffcil idcntificar uma 
comunidade climdcica cstdvel no cam¬ 
po. Em gcraf* ndo podemos fazer nada 
mais do que dizer que a taxa de mu- 
dan £a na sucessdo diminuiu ao ponto 


os dfmaces podem 
ser atingjdos 
rapidamente - on de 
mane i fa tao tenta 
que raramente sao 
de lato atingidos 
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dc qualqucr mudanga ser imperceptivcl para n6s. Nesse con¬ 
text* a sucesslo cm substrato rochoso da rcgiko cntrc-mards 
ilustrada na Figura 16.12 6 ineomum pclo fato dc a conver¬ 
gence para uni clfmax ter lcvado apenas alguns poucos anos. 
A sucessko cm campos abandonados podc Icvar 100 a 500 
anos an* chegar a um “climax 51 . Entrctanto* durante esse pe- 
rfodo* a probabilidadc dc ocorr£ncia dc queimadas ou fura- 
coes 6 tio alta que raramente o proccsso dc sueessko chega a sc 
completar. Sc levarmos cm consideragao que comunidades flo- 
restais cm rcgiocs temperadas do nortc* e provavcimcntc tam- 
b 6m nos trdpicos* ainda estko sc recupcrando da ultima glad- 
agko (ver Capltulo 1), £ questioned a idda dc que vegctag6cs 
atinjam o climax frcqucntcmcntc na natureza. 

16.7 Comunidades em um contexto 
espago-temporal: a perspectiva da 
dinamica de manchas 


Fundamental para a perspectiva dc dinkmica dc manchas 
6 a rcconhccimcnto da importkneia da migragko entre man- 
chas dc habitats. Is so podc cnvolvcr indivfduos adultos, em- 
bora muito frcqucntcmcntc o proccsso dc maior importlncia 
seja a disperse de propdgulos dc imatnros (sememes* espo- 
ros* larvas) c sen recrutamcnto cm populates dentro dc man¬ 
chas dc hdbitats. A ordem dc chcgada c o nivel relative de 
recrutamcnto dc espdcics individuals podem determinar ou 
modificar a natureza e o resultado dc intetagocs intercspccifi- 
cas da comunidade (Booth c Brosnan* 1995). 

Na Scgko 16.4.1* identificamos dois tipos fundamcntal- 
mente diferentes de situag6cs dentro de comunidadcs: aquc¬ 
las cm que algumas cspccics slo compctidores muito super lo¬ 
res sko controladas par domin&ncia (equivalent k sueessko) c 
aquclas cm que to das as csp&ics possucm habilidadcs compe- 
titivas equivalentes sko controladas par fundagdo. Dentro da 
abordagem dc dinkmica de manchas* as dinkmicas dcssas duas 
situagSes sko diferentes e serko examinadas a seguir. 


a id£ia de um 

mosaico 

sucessronaf 


Uma florcsta (ou um campo) que pa- 
rccc ter atingido uma cstrutura dc co¬ 
munidade estivel quando cstudada cm 
uma eseala dc hectares, sempre serk um 
mosaico dc succssdcs cm miniatura. Continuamente krvores 
cacm ou uma touceira dc grama morre* abrindo uma nova 
darcira* na qual uma nova sueessko sc inieia. Um dos traba- 
lhos mais influentes na histdria da ecologia foi intituiado Pa- 
dr&es e processor em comunidades de plantas (Watt* 1947). Al¬ 
guns dos padrScs dc uma comunidade sko causados por pro¬ 
cesses dinkmicos dc mortes* substitutes c micro-sucessQcs 
que cm uma visko muito ampla podem Bear obscurccidos. 
Portanto* embora possamos distinguir padrocs na composi- 
gko dc comunidadcs no espago (ver Scgko 16.3) e no tempo 
(ver Scgko 16.4)* com frequ^ncia fa % mais sentido considerar 
espago c tempo conjuntamentc. 

Jk vimos que perturbagoes que 
perturbagoes... abrem clareiras sko cornuns cm todos 

dlspersio 05 dc coraurddades. A form agio 

recrutamento de darciras 6 obviamente de conside¬ 

red importkneia para cspdcics sdsscis 
ou sedentirias que ncccssitam dc espago livre. Entrctanto* das 
tambdm tern se mostrado importantes para espMes vkgeis* 
como invertebrados cm Icitos dc riachos (Matthaei e To\vn- 
send, 2000). O concerto dc din&mica de manchas dc comuni¬ 
dades ve o lidbitat como um mosaico* com manchas sendo 
perturbados c rccolonizados por individuos dc diferentes cs- 
p^cics. Implfcito na visiao de dinamica de manchas 6 o papcl 
fundamental de perturbagoes como um mccanismo dc rcini- 
cializag&o (Pickett c White* 1985). Uma manciia individual 
sem migragao ^* por dc fin ig^o* um sistema fcchado* e qual- 
quer extingao causada por perturbagao scria permanent. 
Entretanto, extingdes dentro de uma mancha cm um siste¬ 
ma aberto nio representam ncccssariamentc ofimdahis- 
tdria* devido k possibilidade dc reinvasko proveniente de 
outras manchas. 


16.7.1 Comunidades controladas por dominancia 

Em modclos dc dinamica dc manchas 

f y . . . control® de 

cm que algumas cspccics sao compctxtt- dominane a e 

vamentc supcriorcs ks outras* o efeito da sucessao 

perturb agao e trazer a comunidade dc 

volta a um csdgio inicial de succsslo (Figura 16.16). O espago 

aberto 6 colonizado por um ou mais grupos dc cspccics oportu- 

nistas c caractcristicas do intcio do proccsso dc sucessao (p lt p 2 , 

etc.* na Figura 16.16). Com o passar do tempo* mais espdeies 

aparcccm* frcqucntcmcntc aquclas com baixa capacidadc dc dis- 

persao. Estas acabam amadurcccndo c dominando o estdgio in- 

termedikrio dc sucessko (m,* m 2 * etc.)* enquanto muitas ou mes- 

mo todas as cspccics pioncims sSo extintas. Ainda mais tarde* a 

comunidade rcadquirc o c-stagio climax quando todos os oompe- 

tidorcs mais cficicntcs (c. * c 2 * etc.) climinam scus vizinhos. Ncssa 

scqti^ncia* a diversidade 6 inicialmcntc baixa* aumenta no cstdgio 

intermediario c cm geral dedina novamente no clfmax. A dareira 

csscncialmcnte sofre uma minissucessSo. 

Algumas perturbagoes sSo sincro- 

nizadas* ou estko cm fase* sobre &ran- eseala da 
, , TT . . perturbagao e da 

acs areas. Uma qucimada cm uma no- sincronizagio 
rcsta podc dcstruir uma grande fragko 

da comunidade clfmax. A irca como um todo proccdc atravds 
dc uma sucessao praticamcnte siucrdnica* com a diversidade 
aumentando durante a fasc inicial c cm seguida diminuindo* 
devido a cxclusko competitiva con forme o clfmax 6 atingido. 
Outras perturbagSes slo muito mcnorcs c produzem um mo¬ 
saico dc manchas dc hkbitats. Sc estas perturbagoes nlo sko 
sincronizadas* a comunidade rcsultantc 6 fermada por um mo¬ 
saico de manchas cm diferentes cstkgios de succssko. Um mo¬ 
saico em climax* produzido por perturbagSes nko-sincroniza- 
das* 6 muito mais rico cm cspccics do que uma drea grande 
nao-perturbada durante um longo perfodo c ocupada por ape¬ 
nas uma ou poueas cspdcics dominantes climkcicas.Towne 
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Com timid ad es suoesstonais pioneiras e iniciass Est^gios sucessionais m^dtos Climax 



FIGURA 16,16 Minissucessao hipotStica em uma clareira. A ocupagao da clareira e razoavelmente previsivek No infcio, a diversidade e baixa 
e e composta pela chegada de algumas poucas esp^cres pioneiras (p|); ela atinge o maxirno em estagio intermediario da sucessao, quando 
coexistent em mistura, espdcies pioneirasj sucessionais intermedtarias (m,) e clim&doas (c,); e entao diminui novamente devrdo a exclusao 
competitiva causada pelas especies drm&cicas. 


(2000) monitorou as plantas que se cstabelceeram cm prada- 
rias onde grandes ungukdos foram mortos (principalmcnte 
bislo, Bos bison ). Os carnicciros rcmovcram a maior parte dos 
tccidos das carcass, embora quantidades considcrdvcis dc flui- 
dos corporals e produtos da dccomposiqEio tenham sc infiltra- 
do no solo. A dcscarga de nutrientes combiuada com a mortc 
da vegetable anterior prodmiu ircas perturbadas sem compe- 
tidorcs nas quais os rccursos cram exccpcionalmentc abun- 
dantes. As manehas tambdm cram cxccpcionais porque o solo 
nio foi perturbado (como ten a sido no caso de urn campo 
eultivado ter sido abandon ado on um texugo ter feito tuneis)j 
portan to, as plantas colonkadoras nSo sc desen volvcram a partir 
do banco dc sementes local. A natures incomum das man- 
chas perturbadas indica qne muitas das especies pioneiras slo 
raras nas pradarias como um todo, c, ainda., que locais com 
earca^as contribucm para a diversidade dc espdeies c heteroge- 
ncidade da comunidadc durante muitos anos. 


16.7.2 Frequencia de formagao de clareiras 


a hipbtese da 
perturbagao 

intermedi&ria de Connell 


A influenda de pcrturba^ocssobre 
a comunidadc depende muito da 
frcqii£ncia com quc clareiras slo 


abertas. Nessc contexto, a hipdtesc da perturbado intermc- 
diiria (Connell, 1978; ver tamb^m a contribui^&o pioncira de 
Horn, 1975) propde que a maior diversidade 6 mantida cm 
nfveis intermediirios de perturbado. Imediatamcnte apds uma 
perturbado severa, propdgulos de umas poucas cspdcics pio- 
nciras chcgam ao espa^o aberto. Sc perturbagocs posteriorcs 
ocorrcm freqiientcmcntc, as clareiras nlio progrcdirlo aldm do 
cstigio dc pioneiras na Figura 16.16, e a diversidade da cornu- 
nidadc como um todo scri baixa. Con forme os inter vaios en- 
tre perturba^es aumentam, a diversidade tambdm aumenta, 
pois cxistc tempo disponfvel para invasocs dc mais especies. 
Em frcqii£ncias muito baixas dc perturbado a maior parte da 
comunidadc alcangard e sc manteri cm climax, com exclusao 
competitiva produdndo baixa diversidade. Isso 6 mostrado es- 
qucmaticamcnte na Figura 16.17, que ilustra o padriao de ri- 
queza em espdeies esperado rcsultantc dc frcqii£ncias alta, 
inter medidria c baixa dc fbrma^oes nao-sincronizadas de clarei¬ 
ras, cm manehas separadas c na comunidadc como um todo. 

A influ^ncia da frequencia de for- 
mado dc clareiras foi cstudada no- sul 
da California por Sousa (1979a, 

1979b), cm uma comunidadc dc al- 
gas associadas a matacaes de diferen- 
tes tamanhos na regilo entremar^s. A 


matacaes corn 
difenentes 
suscetibilidades a 
perlurbagao em 
um costio rochcso... 
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FIGURA 16,17 Representagao dragra- 
matica da rrqueza em esp^des ao Ion- 
go do tempo em tres clarerras e na co¬ 
rnu nidade como um todo, em tres fre¬ 
quencies de perturbagao. As perturba- 
gdes nao sao sin cronizadas, As I i nil as 
trace] adas indicam fases de exclusao 
competitive quando o climax esta proxi¬ 
mo de ser atingido. 


ag£o de ondas perturba mais freqiientcmcntc os matacScs pe- 
quenos do que os grandcs. Utilixando uma scqii£ncia de fbto- 
grafias, Sousa estimou a probabilidadc de que um dado matac&o 
scria movido durante o curso de um m£s. A classc composta por 
matacaes pcqucnos (que neccssitam de uma forga menor quc 49 
N pam sercm movidos) tinha uma probabilidadc mcnsal de mo- 
vim cntaglo de 42%. A classc iutcrmcdiaria (quc ncccssitava de 
uma forga de 50 a 294 N) tinha uma probabilidadc de movimcn- 
tagao muito menor* 9%. A ultima classc, composta principal- 
mentc por matadfcs grandcs (quc ncccssitavam de forgas > 294 
N) tinha uma probabilidadc de movimcntagSo de 0,1 % por mcs. 
A “suscetibilidadc a perturbagdes” dos matadaes tcvc de ser avalia- 
da cm termos da forga nccess&ria para mov£-los* e nao simples- 
mcnte da drea da supcrffcic superior. Is so porque algumas ro- 
chas que parcciam ser pcquenas na verdade cram partes de 
mataclcs niaiores parcialmcnte enterrados, enquanto alguns 
matac&es grandcs tinham formas irregularcs c cram movidos 
com for gas relativamente brandas. As tfos classes de matacSes, 
(< 49, 50 a 294 c > 294 N) podem ser vistas como fragmentos 
expos tos a frcqifcncias dccrcsccntcs de perturbagao por rola- 
gem causada por ondas durante tcmpcstadcs. 

A riqueza em cspfcics aumentou durante esttfgios iniciais de 
succssSo, quando houve colonizagSo por algas vetdes pioneiras 
do gencro Ulva e por virias outras algas, mas declinou novamen- 
tc no elfmax devido i exclusao compctitiva infligida pela alga 
vcrmclha pcrcnc Gigardtm canaliculate. £ import ante observar 
que a mesma succssSo ocorrcu em pcqucnos matacaes que foram 
artificialmente estabilixados. Portanto, variagoes nas comunida- 
dcs associadas k supcrffcic de matacScs de diferentes tamanhos 
nao cram devidas simplcsmentc a efeitos de tamanho, mas sim 

devido a diferengas na frequencia com 

... fornecem quc elcs cram perturbados. 

5SS, 1 ”* Ccmimidadcs em matac&cs n Ro¬ 

mani pul ados em cada uma das tr£s 


classes de tamanho/suscetibilidadc a perturba goes foram ava- 
liadas cm quatro ocasides. A Tabela 16.4 mostra que a porccn- 
tagem de espago nu diminuiu de matacSes pcqucnos para gran¬ 
dcs, indicando o efeito de maior frcqifcncia dc perturbag&o 
cm matacles pcqucnos. A riqueza nfcdia dc esptfoies foi mc- 
nor nos matacScs pcqucnos rcgularmcntc perturbados. Estes 
cram gcralmcntc dominados por Ulva spp. (e cracas, Chiba- 
malutfissus). Os maiorcs valores de riqueza em espdeies foram 
consistentcmcnte registrados na classe de matacScs intcrmc- 
diirios. A maioria tinha uma mistura dc tr£s a cinco cspdcics 
abundantes de todos os estifgios sucessionais. Os mataclcs 
maiorcs tinham uma media dc riqueza cm csp&ics menor que 
a classc intermediiria, embora uma monocultura tenha ocor- 
rido em apenas poucos matadics. G. canaliculate cobriu a maior 
parte da supcrffcic das rochas. 

Esses resultados ofcrccem forte suportc para a hipdtcse da 
pcrturbaglio intermedidria, desde que estejamos intercssados 
na freqiiencia de aparccimento de clarciras. Entrctanto, devc- 
mos ser cuidadosos c n&o csquecer o fato de quc isso 6 um 
processo altamcntc cstocistico. Apenas por acaso alguns ma- 
tacSrs pcqucnos nlo foram revirados durante o perfodo dc 
cstudo. Estes poucos foram dominados pela csptScic clfmax G". 
canaliculate. No sentido oposto, dois matacSes grandcs, na 
avaliagao feita cm maio, foram revirados c dominados pda 
pioneira Ulva. Em mddia, entretanto, a riquesta cm csp^cics e 
a composigao em csp^cics seguiram o padralo previsto. 

Esse cstudo abordou uma tinica comunidade convcnicn- 
tementc composta por manchas identifiedveis (matacaes) quc 
sc tornavam cl arc ir as (quando revirados por ondas) cm inter- 
valos curtos, intcrmcdiirios c longos. A rccolonizagao ocorrcu 
principalmente a partir de propigulos derivados de outros frag¬ 
mentos na comunidade. Devido ao padrSo de perturb agSo* 
cssa comunidade de matacSes mista 6 mais diversa do que sc¬ 
ria outra composta apenas por matacaes grandcs. 
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TASELA 16.4 Padrao sazonal de espago nu e riqueza de especies am matacaes am tres classes, categorizados segundo aforga (era Newtons) 
necessaria paira move-los (segundo Sousa, 1979b) 


Datas do Genso 

Classe do matacao 
(N) 

Pofcentagem de 
espago deSGoberto 


Riqueza em e&pdcies 


Media 

fErro-padrao 

Amplitude 

Novembro de 1975 

c 49 

78,0 

1,7 

0,16 

1-4 


50-294 

26,5 

3,7 

0,20 

2-7 


> 294 

11,4 

2,5 

0,25 

1-6 

Maio de 1976 

< 49 

66,5 

1,9 

0,19 

1-5 


50-294 

35,9 

4,3 

0,34 

2-6 


> 294 

4,7 

3,5 

0,26 

1-4 

Outubro de 1976 

<49 

67,7 

1,9 

0,14 

1-4 


50-294 

32,2 

3,4 

0,40 

2-7 


> 294 

14,5 

2,3 

0,10 

1-6 

Maio de 1977 

<49 

49,9 

1,4 

0,16 

1-4 


50-294 

34,2 

3,6 

0,20 

2-5 


> 294 

6,1 

3,2 

0,21 

1-5 


apoio adieional de 
urn estudo em 
riachos 


Pcrturbagocs cm dachas frequcn- 
tcmcnte acontcccm na forma dc mo- 
vimentos do Icito durante pedodos dc 
alta vazSo. Dcvido a difercngas no re¬ 
gime de fluxo c no substrate do Icito dc dachas* algumas co- 
munidadcs dc riachos s;io perturbadas com mala £rcqu£ncia c 
de forma mais ampla de que outras. Essa varia^o foi avaliada 
cm 54 trcchos de riachos no Rio Taieri, na Nova ZeMndia 
(Townsend etaL t 1997), registrando-se a frcqii£ncia com que 
pelo menos 40% (cscolhido arbitrariamente) do Icito sc mo- 
vcm c a porccntagem msfoia dc movimento (avaliada cm cin- 
co ocas id es durante um ano, usando partfculas pintadas do 
tamanho daquclas no Icito do riacho cm qucstSo). O padrlo 
de riqueza cm csp^cics dc insetos seguiu aqucle previsto pda 
hipdtcsc dc perturbagao intermedidria (Figura 16.18). £ pro- 
vdvd qne a baixa riqueza cm altas £requ£neias e intensidades 
de perturb agio reflitam a incapacidadc dc mnitas cspdcics per- 
sistirem cm tais situag6cs. Sc a baixa riqueza cm baixas fre- 
qii£ncias e intensidades dc pcrturbaglo 6 decor rente da exclu¬ 
sive compctitiva* como proposto pel a hipdtcse dc perturb agio 
intermedidria, 6 algo que ainda pcrmancce por scr testado. 


16.7.3 Formagao e ocupapao de clareiras 

Clarciras de diferentes tamanho s po- 
dem influenciar na cstrutura da comu- 
nidadc dc formas distintas* dcvido aos 
mccanismos contrastantes dc recolo- 
nizagao. Os centres dc grandcs clarci¬ 
ras possnem maior probabilidadc dc scr colonizados por espd- 
cics que produzem propdgulos que sc dispersant por grandcs 
distancias. Tal mobilidade 6 menos importante cm clarciras 
pequenas, ondc a maioria dos propdgulos recolon izadorcs serd 
produzida por indivfduos estabelccidos nas adjac£ncias. As 
mcnores clarciras podem scr colonizadas simplesmcnte por 
movimentos latcrais dc individuos do entorno. 


Influencia do 
tamanho da 
clareira... 


Os leitos de mexilhdes da zona entremards constituent ex¬ 
ec lent cs oportunidadcs ao estudo dc processes dc formaglo c 
preenchimento dc clarciras. Na aus£ncia dc pcrturba0cs, os 
leitos de mexilhoes podem persistir como monoculturas ex- 
tensas. Mais frequentemente, clcs sio mosaicos cm continua 


(a) 



(b) 



Frequence da pertjrbafao (% m6dia do ieito removido) 


FIGURA 16.18 Relagao entre riqueza em especies de invertebrados e; 
(a) frequence de perturbagao - avaliada como o numero de ocasroes 
durante 1 ano em que mais de 40% do Ieito foi movido (analise de varian- 
cia significativa com P < 0,0001); e (b) intensidade de perturbagao - 
percentage m media do Ieito que foi movrdo (regressao polinomial ajusta- 
da, relagao significativa com P< 0,001) em 54 riachos estudados na 
bacia do Rio Taieri, Nova Zelandia, Os padroes sao essencialmente os 
mesmos; intensidade e frequence de perturbagao sao fortemente cone- 
lacionadas (segundo Townsend et a/., 1997), 
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... e forma da 
dare ira 


mudanga dc muitas cspAcies quc habitam clareiras criadas pda 
agAo dc ondas. As darciras podcm aparcccr virtualmcntc cm 
qualqucr lugar c podcm existir durante anos como ilhas cm 
um mar dc mcxilhocs. O tamanlio dcssas clareiras por ocasiAo 
dc sua formagAa varia desde um simples mcxilhAo atd ccntcnas 
dc metros quadrados. Em geral, um mcxilhAo ou um grupo dc 
mcxilhocs torna-sc frAgil ou machucado devido a doengas, pre- 
dagAo, idadc avangada ou, mais frcqiicntcmente, pelo efeito dc 
ondas durante tempestades ou pcio batimento dc tronoos. O 
prcenchimcnto dc darciras inicia assim quc clas sAo formadas. 

Em um cstudo experimental cnvol- 
vendo icitos do mcxilhAo Brachid&n - 
tes solisianut c B. darwinius no Brasil, 
Tanaka c MagalhAes (2002) avaliaram 
os diferentes efeitos dc tamanlio dc fragmento e a raiAo entre 
perfmetro : Area na dinAmica dc succssAo. Em um experimen- 
to sobre um costAo modcradamcnte exposto, dcs criaram da¬ 
rciras quadradas com diferentes Areas (devido As formas id£n- 
ticas, quadrados maiorcs tinham razocs mcnorcs dc perfmetro 
: Area) (Tabda 16.5). Em uma praia prdxima c fisicamente 
muito semelhantc, des criaram man eh as de quatro formas 
diferentes c cs collier am Areas para cad a um dc forma a pro- 
dtmrcm razdes de perfmetro : Area idSnticas (Figura 16.19a). 
Observe quc um circulo possui o maior perfmetro por unida- 
de de Area entre qualqucr tipo de forma. Os tamanlios das 
darciras cstavam dentro da amplitude dc variagao observada 
em darciras naturais, c nAo cram diferentes entre as duas prai- 
as (Figura 16.19b). 

Altas densidades da lapa* herbfvo- 
ra C&Uisella subrugosa foram observa- 
das nas darciras mcnorcs durante os 
seis mcscs apds a formagAo das darci¬ 
ras (Figura 16.19c). Clareiras pcque- 
nas, comparadas a clareiras mAdias c grandes, tambdm foram 
mais rapidamente colonizadas por mcio dc migragAo lateral 
das duas cspAcics dc mcxilhocs, mas com predomfnio dc B. 
danvinius. Ap6s seis mcscs, as clareiras maiorcs tinham altas 
densidades da craca Chtbamalus bisinuatus c abrigavam mais 
lapas cm suas bordas, cn quanto as Areas centra is tinham mais 
BrachidonteSy recrutados a partir de larvas (Figura 16.19d). 
As clareiras com razocs perfmetro : Area id£nticas tiveram 
padrdcs de colonizagao muito semclhantes, apesar das di- 
ferengas em tamanho, o quc enfatiza que as din Arnicas dc 
colonizagAo sAo d eterm in adas principalmentc pel a distAn- 
cia das fontes adjaccntcs dc colonizadores. 

As lapas sAo provavclmentc associadas As bordas de man¬ 
chas, pois ncstes locais elas cstAo menos vulncrAveis a preda- 
dorcs visual mcntc orientados. A rclagAo negativa entre a dis¬ 
tribute dc lapas c cracas podc ser devida ao fato do primeiro 
deslocar csta liltima do substrato. Tanaka e MagalhAes con- 
clufram que o mcxilhAo B. darwinius 6 um colonizador mais 
efetivo dc manchas perturbadas do quc B. tolisianus e sugcrcm 


colon izagao de 
clareiras,,. 

...em leitos de 
mexilhoes,... 


* N. dc T. Tamb£m coiiheeida popularmente por chapeuzinho-ehific-s. 


TA6ELA 16.5 Med id as de area, perfmetro e razao perimetro : area de 
clareiras experimentalcriadas em dois experimentos em costoes semi- 
expostos no sudeste do Brasil (segundo Tanaka e Magalhaes, 2002) 


Area 

Perfmetro 

Razao 

(cm 2 ) 

(cm) 

perfmetro: area 


Efeitos do tamanho 
da mancha 


Quadrado 

25 

20 

0,8 

Quadrado 

100 

40 

0,2 

Quad rado 

400 

eo 

0,2 

Efeitos da forma 




da mancha 




Quadrado 

100,0 

40,0 

0,4 

Circulo 

76,5 

31,4 

0,4 

Retangulo 

112,5 

45,0 

0,4 

Setor 

190,1 

76,6 

0,4 


... em campos... 


quc B. darwinius dominaria gradual mcntc o costio intciro sc 
nAo fossem os eventos ocasionais dc rccrutamcnto mad go de 
B. s&Usianus. 

O padrAo dc colonizagAo dc darciras cm leitos de mcxi¬ 
lhocs 6 repetido cm quasc todos os dc- 
tallies durante a colon iiagAo de darci¬ 
ras criadas por animals cavadorcs de tiincis ou manchas mor- 
tas por urina cm regidcs campcstrcs. Inicialmentc, a clarcira 
rcccbc foihas pendentes de plantas adjaccntcs. O process© dc 
colonizagAo entAo inicia, por meio de avangos donais a partir 
das bordas, fezendo com quc darciras muito pequenas sejam 
fcchadas muito rapidamente. Em darciras maiorcs, novos co- 
lonizadorcs podcm apareccr na forma de sementes dispersas, 
ou germinar a partir do banco dc sementes no solo. Apds 2 a 3 
anos a vegetagAo comcga a adquirir as caracterfsticas que tinha 
antes da formagAo da clarcira. 

As clareiras criadas cm florcstas variam muito cm tama¬ 
nho. Clareiras indtmdas por raios cm 
florcstas dc manguc na Rcpiiblica Do- 
minicana, por cxcmplo, variam de200 
a 1.600 m 2 ou mais (Figura 16.20). 

Raios quasc sempre matam grupos dc Arvores em um circulo 
dc 20 a 30 m, restando Arvores mortas cm p6 por vArios anos. 
Em uma fbresta dominada por manguc vermelho (Rhizophom 
mangle) e manguc branco {LaguncularU racemosa), c com al- 
guns mangucs pretos {Avicennia germinam)^ Sherman e cola- 
bo rado res (2000) compararam o desempenho das tres cspccics 
cm darciras abertas por raios e sob a copa da flotesta. A densi- 
dadc de plAntulas cm darciras c cm florcsta Intacta nAo diferiu, 
embora a densidade de plantas jovens e a taxa de crcseimcnto 
dc todas as tr£s cspAcics tenham sido muito maiorcs nas darci¬ 
ras (Tabda 16.6). Entretanto, a rcgcncragAo dc darciras foi 
do minada por R. mangle , pois a sua taxa dc mortal idadc ncsse 
ambiente 6 muito mcnor do quc as das outras cspAcics. Sher¬ 
man c colaboradores (2000) vcrificaram quc a vegetagAo ras- 
tcira (peat mat) da florcsta gcralmcntc dcsaparccia apds danos 
por raios, rcsultando cm aumento no nfvcl de Agua parada. 
Eles sugcrcm quc o succsso dc R. mangle cm darciras 6 devido 
A sua alt a tolerAncia a condigSes de alagamento. 


... e em floresta de 
man g ye 
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Set Nov Jan Mar Mai Jul Sel 


5 


BO 


BO 


40 


20 


Bfisohidofttes darwinianus 


S' 30 


20 - 


Chthamalus bisinuatus 


Pequena 
M£dia 
Grande 


ST 0,6- 


g 0,4 


CoHis&lta subrugoss 


40 - 


Brachidontes sodsianus 


i 


1994 


Ano 


1995 


(b) 



Taman ho da clareira (cm E ) 


(d) 





1994 


1995 

Ano 


FIGURA 16.19 (a) As quatro formas usadas no experimento do mancha-forma; quadrado, circuio, retangulo e "setor* (vor Tabela 16.5), (b) 
Distribuigao do tamanhos de clareiras naturais no leito de mexilhoes. (c) Abundanda media (± EP) de quatro esp^cies coionizadoras am 
clareiras experi mentals pequenas, medias e grandes, (d) Recrutamento de tres especies na perifena (dentro de 5 cm a partir da borda da 
clareira) e no centre de clareiras de 400 cm 2 (sagundo Tanaka e Magalhaes, 2002). 
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Tamanho daclareira (rn 2 ) 

F1GURA 16,20 Distribuigao de frequencies de clareiras criadas per 
raios am uma floresta tropical da mangues na Republic a Dominicana 
(segundo S harm an eta!., 2000). 


Outros organismos aldm de plantas tambbm podcm ser 
super-repnesentados cm clareiras. Em um estudo de floresta 
tropical pluvial na Costa Rica* Levey (1988) observou que 
aves ncctarfvoras e frugfvoras cram mais abundantes cm da- 
reiras abertas por queda de Atvores* refletindo o fato de plan¬ 
tas de sub-bosque cm clareiras tcndcrem a produzir mais fru- 
tos durante um perfodo mais Ion go do que individuos eoespe- 
cfficos frutifleando sob uma copa fcchada. 


16.7.4 Comunidades confroladas por fundaqao 

Em comunidades controladas por do- 
minincia* discutidas na Scg&o 16.7.1 3 
havia a diootomia familiar de selcglo 
rcK y na qual a capacidadc de coloni- 
zagiao e o status competitive cram in- 
versamentc relacionados. Em comu- 
nidadcs controladas por fundagao* por 
outro I ado* todas as cspbcics s5o boas colonizadoras c pos- 
snem cssencialmentc a mesma capacidadc competitiva* por- 
tanto* dentro de uma mancha aberta por uma pcrturbag&o* 
espera-se que ocorra uma loteria competMva c n£o uma su- 
cesslio prcvisivcl. Sc muitas cspbcics aproximadamentc cqui- 
valcntes cm suas capacidadcs para invadir clareiras, s&o igual- 


comunidades 
controladas por 
fund agio: uma 
loteria competitive 
e nao uma 
sucessao 
previsivel 


coexistincia de 
peixes em um 
reeife de corals 


mente tolerantcs is condigocs abibticas c podcm impedir que 
outras espbcics sc estabelcgam durante sen period© de vida, 
entao a probabilidade de haver cxclus^o competitiva 4 bastan- 
te reduzida cm ambientes cm que clareiras apareocm de maneira 
contfn.ua c alcatbria. Uma condigao adicional para a coexis- 
t£ncia 4 que o numcro de jovens que invadem c ocupam as 
clareiras nlo seja consistcntcmentc maior cm popuiagocs pa- 
rentais que produzem maior prole. Case isso acontega, a espb- 
cie mais produtiva iria monopolizer o espago mesmo em um 
ambientc continuamente permrbado. 

Se essas condigbcs ideal izadas sio 
cumpridas, 6 possfvcl prever como a 
ocupag&o de uma sbria de clareiras 
mudard ao Ion go do tempo (Figura 

16.21). Em cada ocasi&o que um organismo morre (ou 6 mot¬ 
to) a clareira 6 reaberta para invas&o. Todas as substitutes 
imagindveis s&o possivcis* c a riqncza. de cspecics serd mantida 
cm um nivcl alto. Algumas comunidades de peixes de rccifcs 
nos trbpicos podcm sc encaixar ncsse modclo (Sale, 1977* 
1979). Elas sHo extremamente diversas. Por cxcmplo* o niime- 
ro de espbeies de peixes na Grande Barreira de Corais varia 
desde 900, no sul* atd 1.500, no none, com mais de 50 espb- 
cics residentes sendo registradas cm uma ilnica mancha de rc- 
eife de 3 m de di&mctro. £ provdvcl que apenas uma propor- 
g&o dessa diversidadc seja devida k partigao de recursos alimen- 
tares e espago - de fato, as dictas das muitas espbcics cocxistcn- 
tes S &0 bastante semelhantes. Nessa comunidade* espago habi- 
tdvcl livre parece scr o fator limitante crucial. Tais espagos s&o 
produzidos de forma imprcvisfvcl no espago c no tempo quan- 
do uma espbcic morre ou 4 morta. As estratdgias de vida das 
espbcics sc cncaixam ncsse tipo de situaglo. Elas se teprodu- 
zem frequentemente, algumas vezes ao iongo de todo o ano, e 
produzem numcrosas formas dispersoras, como ovos ou lar- 
vas. Podc-sc dizer que as espbcics compctcm em uma loteria 
por espago habitdvel em que larvas slo os dquetes, que os pri- 
mciros a chegarcm no espago livre conquistam o local, crcsccm 
rapidamente c o dominant durante todo o seu perfodo de vida. 

Tr£s espbcics herbfvoras de peixes pomaccntrfdcos co-ocor- 
rem na face superior do Recife Heron* parte da Grande Bar¬ 
reira de Corais a leste da Australia. Dentro de manchas 3 o 
espago dispo nfvcl 4 ocupado por uma sbrie de territbrios con- 
tfguos que gcralmcnte n^o se sobrepdem* cada um com drea 
de atb 2 m 2 * mantido por individuos de Eupomacentrus apica- 
liSi Plectroglyphidodon lacrytnatus c Pomacentrus wardi. Os in¬ 
dividuos mant£m os territbrios durante as fascs juvenii c adul- 


TABELA 16.6 Tamanho iniclal e taxas dn cresdmento e de mortalkiade, durante o perfodo de um ano, de plantas jovens de tree esp6des de 
mangue em clareiras abertas por raios e em fiorestas de rmangue com dossel intacto (segundo Sherman et aL, 2000) 

Diametm Initial da planta Taxa de crescimento-aumento 

jovem (cm ± EP) de diametro (cm ± EP) Mortalidade (%) 



Clareiras 

Dossel 

Clareiras 

Dossel 

Clareiras 

Dossel 

Rhizophora mangle 

1,9 ±0,06 

2,3 ± 0,06 

0.58 ± 0,03 

0,09 ±0,01 

9 

16 

Laguncufaria racemosa 

1,7 ±0,11 

1,8 ± 0,84 

0,46 ± 0,04 

0,11 ±0,06 

32 

40 

Avicennia germinans 

1,3 ±0,26 

1,7 ± 0,45 

0,51 ± 0,04 

— 

56 

88 
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FIG UR A 16,21 Loterra com petit! va hipotdtica: ocupagao de Clare iras 
que perio dicam ente se to mam disponiveis. Cada urn a das e species 
A a E possiii a mesma probabilidade de ocupar uma clareira, inde¬ 
pendents m ente da identidade do ocupante anterior. A riqueza em es- 
pdcies permanece alta e relativamente constante. 


ta 3 defondendo-os contra uma ampla gama de cspdcics predo- 
minantemente herbivoras, Induindo coespcdficos. Parcce Mo 
cxistir tend£ncia de um espa^o inicialmente mantido por uma 
esp&de ser ocupado, apds sua mortc 3 pela mesma especie. Tam- 
bdm Mo existe qualquer evid£ncia de uma scqii£ncia sucessio- 
nal {Tabcla 16.7). E wardi tanto recrutou quanto perdeu in- 
dividuos cm uma taxa maior do que a das duas outras espi¬ 
ed embora todas as tres cspdcics pareqam ter reerutado cm 
um nivcl suficientc para compensar suas taxas de perdas e man- 
tcr uma popula^io de individuos rcprodutivos residentes. 

Dcssc modo, a manuten^ao da alta 
divers i dad e cm rctifes depende, ao 
men os cm parte, da imprevisibilidade 
do suprimento dc espa^o habitavel; c 
con tanto que todas as espdcics ganhem cm alguns momentos e 
cm alguns locals, elas continuarao a produxir larvas para o 
pl£ncton e, portanto, para a loteria dos novos sftios. Uma si¬ 
tuate andtoga foi proposta para os altamcntc divers os campos 
gredosos da Grd Brctanha (Grubb, 1977) c mesmo para irvo- 
rcs cm clareiras dc florcstas temperadas c tropicals (Busing &: 
BrokaWj 2002). Qualquer pequena clareira que aparccc 6 rapi- 
damente cxplorada - por uma semente, cm um campo, c, com 
frcqu£ncia, por uma planta jovcm cm uma florcsta. Nesses ca- 


plantas em 
campos Du 
florestas 


TABELA 16,7 Numero de indivfduos de cada espdeie observadaocu- 
pando focais, ou parte de focais, que ficaram desocupados devido a 
perda de espdeies residentes durante o mter-penodo irnediatamente 
anterior aos censos. Os locals desocupados devido a perda de 120 
residentes foram reocupados por 131 peixes; a especie do novo ocu¬ 
pante nao e de pendente da especie do residents anterior 


Residents perdido 


Reocupado per 


E. apicafis R iacrymatus P. wardi 

Eupomacentrus apicalis 

g 

3 

19 

Piectrogfyphidodon lacrymatus 

12 

5 

9 

Pomacentrus wardi 

27 

IS 

29 


sos 3 os tfquetcs da loteria slio plantas jovens ou sementes (tanto 
no ato dc dispersed quanto como componcntcs do banco dc 
sementes persistentes no solo). Quais sementes ou plantas jo- 
vens se descnvolvcm em plantas estabclecidas c, portanto 3 quais 
cspdcics ocupam a clarcira, pode depender de um elemento 
aleatdrio, visto que muitas cspdcics se sobrepoem cm suas neces- 
sidadcs de crcscimcnto. As plantas que obt£m succsso estabcle- 
cem-sc rapidamente, mantendo o domfnio sobre o fragmento 
durante scu pcrlo do dc vida dc mancira similar aos peixes de reci- 
fes dcscritos acima. 


16.8 Conclusoes: a necessidade de uma 
perspective da paisagem 


controie por 
domiMncia ou 
fundagao como 
um continuum de 
possibilidades 


A hipotese dc loteria c a noiplo de co- 
munidades controladas por funda^&o 
foram passos import antes no dcsenvol- 
vimento dc nossa compreensdo das va- 
riadas din&micas de comunidadc que 
podem ocorrcr. Entrctanto 3 elas devem 
ser vistas nao como regras rlgidas c rapidas as quais as comunida- 
dcs cstlo snjcitas, mas sim como extremes cm um continuum 
entre controlcs por dominancia c fonda^ao. Comunidades reals 
podem cstar prdximas a um ou outro extremo destc continuum, 
embora na realidade as espdeies ou manchas componentes pos- 
sam ser controladas por dominancia ou funda^o dentro da mes- 
ma comunidadc. Por excmplo, Syms c Jones (2000), em um cs- 
tudo dc manchas dc icdfcs na Grande Barrcira dc Corais, rcco- 
nheceram que mais da metadc da varia^ao cm composi^So dc 
cspdcics de peixes dentro de recifcs Mo pbde ser explicada, sendo, 
portanto, atribulda a fatorcs cstocdsticos como aquclcs enfatba- 
dos na bipdtcse dc loteria. Entretanto, uma propor^So significati- 
va da varia^o pode ser cxplicada por ncccssidades espccfficas de 
habitat das espedes constituintes. 

Dc mancira gcral, nenhuma cornu- 
nidade 6 verdadciramcntc o sistema 
homogeneo c temporalmentc invarid- 
vcl dcscrito pela matcmdtica simples 
do modelo de Lotka-Voltcrra e exem- 
plificado por experimentos de microcosmos em laboratdrio, 
embora algumas sejarn menos varidveis do que outras. Na maio- 
ria das comunidades reais, a dinamica das populates serd es- 
pacialmcnte distribufda, e a varia^do temporal cstarl presente. 
Em um sistema fochado composto por apenas uma mancha, 
cxtinqdes dc cspdcics podem ocorrcr devido a duas raxocs bent 
diferentes: (i) como rcsultado de instabilidadc bidtica causada 
por cxclusdo competitiva 3 supercxpl oraqao e outras intera^ocs 
entre espdcics fortemente desestabiitxadorasj ou (ii) como rc¬ 
sultado dc instabilidadc ambicntal causada por perturb afocs 
imprcvisivcis e mudan^as em condi0cs. Quando integramos 
fragmentos instdveis desses do is tipos cm um sistema aberto 
dc uma grande paisagem (consistindo cm muitas manchas cm 
diferentes fascs), podem resuitar comunidades ricas cm espd- 
cies (DcAngclis c Waterhouse, 1987). Isso 6 a principal mcn- 


imporl&ncia de 
uma perspective 
de Sl ecologia de 
paisagem 1 " 
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sagem emergence da perspective de dinimica dc manchas c de 
sua correspondents cm esealas maiorcs, a £ ccoiogia de paisa- 
gem” {Wiens etali 1993)> cnfatizandlo a impart&ncia da csca- 
la cspaciaJ cm que observamos comunidades e a natureza aberta 
da maioria del as. Observe a forte ligagiao entre a vis So dc dina- 
mica dc mane has para organizagao dc comunidades e a teoria 
dc mctapopulagdcs, que trata dos efeitos na din&mica dc po¬ 
pulates quart do a dividimos cm fragmentos (ver Segfio 6.9). 
Em um mo del o combinando din&micas de extingSo-coloniza- 
gSo (a abordagem de metapopul agocs) com a din&mica dc su- 
ccss&o cm manchas, Amarasckarc e Possingham (2001) mos- 
traram que a pcrsist£ncia de uma esp^cie na paisagem depen- 
dc: {i) da taxa lfquida cm que manchas adequadas sutgem cm 
rdagS^ ^ capacidade dc colonizaglio da esp6cie; assim como 
(ii) da iongevidade dos cstdgios dormentes {p. ex., banco de 
sententes) cm rclagfio ^ ffcqu£ncia dc perturbagio. 

O descnvolvimcnto futuro de 
ti y I ti p las cl asses id&as so bre din&mica de manchas pro- 

e p e! 1 u ba ^ ao '' * vavclmcntc abordard as conscqti£ncias 

de multiples classes dc perturb ag£o. 
Steinauer c Collins {2001) fizeram uma contribuig&o inicial 
mostrando que perturbagoes causadas por depdsito de urine e 
paste jo por bis So (Bos bison) intcragcm entre si. As abundan¬ 
ces de quatro csp£cics cotnuns de gramineas, e de todas cl as 
combinadas* aumentaram cm manchas com urina em prada- 
rias nilo-pastejadas. Entretanto, a abundincia da gramfnea^tt- 
dropogon gemrdiu e de todas as gramfneas combinadas, dimi- 
nuiu em manchas com urina cm pradarias pastejadas. A mu- 
danga de dinimica rcflctc o fa to de bisOes prefer irem paste jar 
cm manchas com urina. Adicionaimcntc, areas pastejadas ini- 
ciadas cm fragmentos com urina tendem a sc expandir para 
bem afdm da drea com deposiglo de urina, aumentando o ta- 
manho e a severidade da perturbagdo por pastejo. 

Por fim, assim como podemos fa- 

cilmentc ver como as dindmicas de co¬ 
para determinar . . . , . , 

endroes de munidadcs podem verier de acordo 

comunidades com a ordem cm que espdeies coloni- 

zadoras aparecem ap6s uma perturba- 
giao, podemos observar que a ordem em que diferentes tipos 
de perturb agocs ocorrcm tambem podem afetar o resultado 
final. Fukami (2001) avaiiou esse tdpico introdtizindo duas 
classes de perturbagOes (secas ou adigSo de larvas de mosqui¬ 
tos predado res) cm virias scqii£ncias cm microcosmos de pro¬ 
ds tas e pequenos metazodrios (anilogos a comunidades natu¬ 
rals cm ocos de bambus queb redos) cm laboratdrio. Scqii£n- 
cias diferentes de perturb agocs lcvaram os microcosmos a tra- 
jetdrias succssionais diferentes, algumas vezes resultan do cm 
divergentes compos ig6es finals de comunidades (tanto cm ri- 
queza cm espdeies quanto cm abundincia relative das espdeies 
componcntes). Isso 6 ilustrado graftcamentc por diagramas de 
ordenagio (ver Scg&o 16.3.2) que mostram a scqii£ncia de po- 
sig6es das comunidades no mesmo espago de ordcnagSo cm 
que foram aplicados experimentos com diferentes scqu^ncias 
de perturbagScs (Figure 16.22). Talvez seja frcqiicntementc o 
caso dc nccessitarmos saber a histdria de perturbagoes para 







FIGURA 16.22 Mudangas temporals na composigao de esp^cies e 
abundancra relativa de microcosmos compostos por uma mistura de 
protistas e metazoan os. A mudanga £ expressa em diagramas de or- 
den agio produzidos por uma tecnica chamada analise de correspon- 
dencia destendencrada [detrended correspondence analysis, OCA). 
(Lembre que ordenagao e um tratamento matematico que possibilita 
que comunidades sejam organizadas em um diagrama de tal forma 
que aqueias mars semelhantes em composigao em espdeies e abun- 
dan ci a reiativa sejam posicionadas em locals proximos. Poroutro lado h 
comunidades que diferem substancialmente na importancia relativa 
de um grupo similar de espdeies, ou que possuem grupos de espe- 
cies murto diferentes, sejam posicionadas em locais distantes.) Os 
pontos no diagrama sao dados medios dos esc ores de ordenagao 
obtidos em dias diferentes do experimento (do dia 5 ate o dia 36). A 
fetra D indica perfodos de perturbagao por seca s e a letra M s perturba- 
gao por mosquitos, (a a e) Resultados do controle e das perturbagoes 
impostas em diferentes sequencias (segundo Fukarni, 2001). 
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prevcrmos as rcspostas das comuni dadcs is pcrturbagocs a sc- 
rem impostas no futuro (como mudan^as globais de clima). 

Resumo 

A comunidade 6 uma assemblda dc populates dc espdeies 
que ocorrcm juntas no espaqo e no tempo. A ccologia dc co¬ 
munidadcs procura enrender a mancira pda qual grupo s de 
csp^cics slo distribufdos na natureza, c como cles s3o influen- 
ciadas pdo ambiente abidtico e por interagocs entre cspdcics. 

Iniciamos cxplicando como a cstrutura dc co munidadcs 
podc scr medida e dcscrita 3 cm termos dc composite de cs- 
pdcicsj riqueza cm cspdcics 3 diversidadc, cquabilidadc (regula- 
ridadc) c diagramas dc abundancia relativa. 

O cstudo dc padrfres dc comunidadcs no espaqo progrediu 
das subjetivas “aniliscs dc gradientes” para abordagens matc- 
mdticas objetivas (“classifica^io” c “ordena^io”), as quais per- 
mitem a explora^o sistcmdtica das relag5es entre composite 
dc espdeies c Stores abidticos. Observamos que a maioria das 
comunidadcs nio 6 definida por iimites nitidos* cm que um 
grupo dc espdeies 6 abruptamentc reposto por outro. Adicio- 
nalmcntc 3 uma dada espdeie que ocorrc cm uma associa^o 
previsivd possivelmentc tambdm ocorrcrd com outro grupo 
dc cspdcics sob condigdcs diferentes cm outros locals. 


Assim como as importancias rclativas das cspdcics variam 
no espaqo, os padrocs dc abund&ncias variam no tempo. Uma 
cspdcic cm particular podc ocorrcr cm locais onde cl a 6 capai 
dc chcgar 3 onde cxistam con diodes apropriadas c rccursos c 
onde competidorcs, prcdadorcs c parasitos n&o impe^am sua 
ocorr£ncia. Uma seqii£ncia temporal no aparecimento c desa- 
parccimcnto dc cspdcics 3 portanto, ncccssita que con diodes * 
rccursos c/ou influ£ncia dc inimigos variem com o tempo. 
Enfatiiamos c cxplicamos padrocs dc comunidadcs ap6s uma 
pcrturbaqlo. Algumas vezes esses padrocs s&o previsivcis (su- 
ccssio 3 controlc de domini.ncia) 3 cm outras 3 sio altamcntc es- 
tocdsticos (controlc por funda^So). 

Embora possamos disccrnir c freqiicntcmcnte cxplicar pa- 
drdcs cm compos igSo dc comunidadcs no espaqo c no tempo* 
6 dcscjivcl considcrar espa^o e tempo conjuntamcntc. O con- 
ceito dc din&mica dc manchas dc comunidadcs interpreta a 
paisagem como cm mosaico, com manchas sendo perturba- 
dos e recolon iiados por indivfduos dc vdrias espdcics. Implici- 
tos nessa vis&o siio os papdis crfticos dc perturba^So como um 
mccanismo dc rcinicializa^o, c dc migra^iao entre fragmentos 
dc hdbitat. As din&micas de comunidadcs cm paisagens cm 
mosaico dc manchas sao fertemente influenciadas pcla fre- 
qii£ncia dc formagSo dc dareiras c pdo tamanho e forma des- 
tas dareiras cm relate is propriedadcs dc colonhia^o c com- 
pcti^&o das cspdcics envoividas. 


Capitulo 17 

O Fluxo de Energia Atraves dos 

Ecossistemas 



17.1 Introdu^ao 

To das as entidades bioldgicas necessitam de materia para sua 
construed e energia para suas atividades. Is to 6 vcrdadciro 
nio apcnas para os organ ismos individualmentc, mas tambdm 
para as populates e comunidades que dcs fermam na nature- 
za. A import&ncia intrinseca dos fluxos de energia (Capftulo 
17) c de matdria (Capftulo 18) significa que os processes das 
comunidades sSo fort entente vinculados ao ambiente abidti- 
co. O termo ecossistema € usado para denotar a comunidadc 
biol 6 gicajtftf&> com o ambiente abibtico cm que cl a estd csta- 
belcdda. Assim, os ecossistemas normalmentc inclucm pro- 
dutorcs primdrios, dccompositorcs e detritfvoros, uma certa 
quantidadc dc matdria orginica morta, herbivoros, carnivores 
e parasitos mais o ambiente ftsicoquimico que proporciona as 
condiqdes para a vida c atua como uma fonte c um dreno para 
energia e matdria. Portanto, como acontece com todos os ca- 
pftulos na Parte 3 dcstc livro, nosso tratamento sc apdia no 
conbecimcnto de organismos individualmcntc cm relate ^s 
condigoes c aos rccursos (Parte 1), junto com as diferentes 
intcraqdes que as populates t£m entre si (Parte 2). 

Um artigo cldssico dc Linde- 
mann (1942) lanqou os fundamentos 
da ^nerqTt^ca 05 de uma ciencia denominada energdti- 

ecolbgica ca ccoldgica. Ele tentou quantiftcar o 

conceito dc cadcias e tcias alimcnta- 
res, considerando a c£tci£ncia dc transfcr£ncia entre nfveis trd- 
ficos - da radiate incidente reccbida por uma comunidadc, 
passando por sua cap tat o por plantas verdes cm fotossfntcsc, 
atd sua utiliia^lo subsequentc por herbivoros, carnfvoros c de¬ 
co mpositores. O artigo de Lindemann foi um catalisador im- 
portantc para o Programa Bioldgico Intcrnacional (IBP, Inter - 
national Biological Programme) > que, com a vis Ho voltada para 
o bem-cstar human o, tinha como propdsito comprccnder a 
base bioldgica da produtividade dc dreas continentals, de dgua 
docc e marinlta (Worthington, 1975). O IBP propiciou aos 
bidlogos de todo o mundo a primeira oportunidade dc traba- 
lharem juntos na dire to de um objedvo comum. Mais rcccn- 


temente, um outro tema premente cstimulou novamente a 
aq^o da comunidadc ecolbgica. O desmatamento, a queima 
dc contbustfveis fdsscis c outras in£lu£ncias bumanas difusas 
cstSo causando mudangas drdsticas no clima global e na com¬ 
posite atmosfdrica, podendo, por sua vcl, influcnciar os pa- 
drdcs dc produtividade em cscala global. Muito do trabaiho 
cm curso sobre produtividade tern um objetivo principal dc 
fornecer a base para prover os efeitos dc mudanqas no cli¬ 
ma, composite atmosfdriea e uso da terra sobre ecossiste¬ 
mas terrestres e aqudticos (aspectos que scriao tratados no 
Capftulo 22). 

Nas decadas seguintes ao cldssi- avangos 

” fid 

co trabaiho de Lindemann, ocorrcu progresses para 

um avanqo progress ivo em teenologia estimar a 

para estimar a magnitude da produti- 
r . , , . 7° - , r produtividade 

vidade. Us primciros calculos em ecos¬ 
sistemas terrestres cnvolvcram medi- 

q 6 cs scqiicnciais da biomassade plantas (geralmcnte apcnas as 
partes acima da superfifcic do solo) c estimativas da cficdcia de 
transfcrfincia dc energia entre nlvcis trdficos. Em ecossistemas 
aqudticos, as estimativas de produce se bascaram cm mudan- 
91 s nas concentrates dc oxig£nio ou didxido de carbono me- 
didas cm ambientes experimentais fcehados. A crcsccntc so- 
fisticato das mcdi^ocs, in situ, das concentrates de clorofila 
c dos gases envolvidos na fotossfntcsc, associada ao descnvol- 
vimento dc tdcnicas de sensoriamento remoto por imagem de 
satdlitc, permitem atualmente a extrapolato dc resuitados 
locais para a cscala global (Field et at t 1998). Assim, os senso- 
rcs de satdlitc podem medir a cobcrtura vegetal sobre o conti- 
nentc c as concentrates dc clorofila no mar, a partir das quais 
as tax as de absor to da luz; s^o calculadas e, bascado cm nosso 
entendimento sobre a fotossintese, cstas sao convertidas cm 
estimativas dc produtividade (Gcider et al. t 2001 ). 

Antes de prosseguir, 6 necessd- 
rio definir alguns novos termos. Os aigumas 
corpos dos organismos vivos cm uma 

J ^ rn hpifq pm up 

unitkdc dc irca constitucm uma co- istandirig crop) e 
Ibeita em pi dc biomassa. Por hiomas - biomassa,,., 
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sa entcndemos a massa de organismos pot unidade de drca de 
solo (on por unidade dc drca ou unidade dc volume dc dgua) c 
ela £ gcralmcntc expressa cm unidades de cnergia (p. cx . 3 J nr 2 ) 
ou materia orgdnica seca (p. ex .,1 lia' 1 ) ou carbono (p. ex., 
g C m' 2 ). A grande maioria da biomassa cm comunidadcs £ 
quasc sempre forma da por plantas, que sdo os produtores pri- 
mdrios dc biomassa devido d sua quasc unica capacidade dc 
flxar carbono na fotossfntese. (Falamos cm “quasc dnica” por- 
que a fotossfntese bacteriana c a quimiossfntcsc podem tam- 
bdm contribute na forma^Io de biomassa.) A biomassa inclui 
os corpos dos organismos 3 mesmo que partes deles estejam 
mortas, o que £ importantc lcmbrar-sc quando consideramos 
comunidadcs florcstais, cuja biomassa predominante £ consti- 
tufda do eerne e da casca morta das dr votes. A fra^ao viva de 
biomassa representa o capital ativo capax dc provocar intcrcs- 
se sob forma dc novo crcscimcnto, e a fra^do morta £ in capax 
dc novo crcscimcnto. Na prdtica, inclulmos na biomassa to- 
das aquclas partes, vivas on mortas, que cstdo vinculadas ao 
organismo vivo. Elcs deixam de ser biomassa quando sc dcs- 
president c sc tornam serrapllheira, Kiimus ou turfa. 

A produtividadeprimdria dc uma 
comunidade £ a taxa com que a bio¬ 
massa £ produxida por unidade dc drca 
pclos vegetais, os produtores primd- 
rios. El a pode ser expressa cm unida- 
dcs de cnergia (p. ex., J nr 2 dia -1 ) ou 
dc matdria organica scca (p. ex., kg ha ' 1 ano 1 ) ou carbono (p. 
ex., g C m 2 ano _] ). A ftxa^do total de cnergia pcla fotossfntesc 
£ referida como produtividade primdria bruta (PPB). Uma 
parte dcste total £ continuamente respirada pclos vegetais (au- 
tbtrofos) e £ perdida pcla comunidade como calor respiratdrio 
(RA - retpirafdo autotrdfica). A diferen^a entre PPB c RA £ 
conliecida como produtividade primdria Uquida (PPL) e re¬ 
presenta a taxa real dc produfdo de nova biomassa que flea 
disponfvel para o consumo dc organ ismos lietcrotrdficos (bac- 
tdrias, fongos c animals). A taxa de produce de biomassa por 
heterdtrofos £ denominada produtividade secunddria. 

Uma outra mancira de conside- 
rar o fluxo de cnergia cm ccossistemas 
envolve o conccito dc produtividade 
Uquida do ecossistema (PLE 3 usando as 
mesmas unidades da PPB ou PPL). 
Isto rcconliccc que o carbono fixado 
na PPB pode sair do sistema como 
carbono inorgdnico (gcralmcnte didxido de carbono) via rcs- 
pira^io autotrbfica (RA) ou 3 apds consumo pelos heterdtro- 
fos 3 via respirafdo heterotrSfita (RH) - csta illtima consistindo 
em respira^do por baeforias, fungos e animais. A respiragdo do 
ecossistema (RE), na sua totalidade, £ a soma de RA e RH. A 
PLE, entdo, £ iguaf a PPB-RE. Quando PPB cxccde RE, o 
ecossistema £ixa carbono mais tapidamentc do que o libera e 3 
portanto, atua como urn dreno de carbono. Quando RE cxce- 
de PPB 3 o carbono £ liberado mais rapidamente do que £ fixa¬ 
do, c o ecossistema £ uma fontc Ifquida dc carbono. Pode pa- 
rcccr paradoxal que a taxa dc respira^do do ecossistema superc 


... produtividade 
I [quid ei do 
ecossistema e 
respirag&es 
heterotrdfica e do 
ecossistema 


... produtividades 
primdria e 
secundaria, 
respiragao 
autotrdfica, ... 


a PPB. No entanto, £ importantc observar que um ecossistc- 
ma pode recebcr matdria orgdnica de outras fontes afbm da 
sua prdpria fotossfntesc - via importa^do de matdria organica 
morta produxida cm outro local. A maforia orgdnica produxi- 
da pela fbtossfntcse dentro dos limites dc um ecossistema £ co- 
nhccida como aut6ctone> c a imponada £ denominada aldctone. 

A seguir, trataremos primeiro dos padrdcs dc produtivi¬ 
dade primdria cm grande eseala (Se^o 17.2) 3 antes de consi- 
derar os fatorcs que limitam a produtividade cm comunida¬ 
dcs terrestres {Scf3o 17-3) e aquiticas (Se^io 17.4). Depois, 
rctornaremos ao dcstino da produtividade primdria c considc- 
raremos o fluxo de cnet^ia atravds de tcias alimentares (Segdo 
17-5)± enfatixando a importdncia rclativa de sistemas pasteja- 
dores c dccompositores (no Capftulo 20, voitaremos is tcias 
alimentares c suas intcra^es populacionais detalhadas). Por 
fim, rctornaremos is variates, saxonais e dc praxo mais Ion- 
go, no fluxo de cnergia atravds dos ccossistemas. 


17.2 Padrdes de produtividade primaria 


a produtividade 
primdria depends 
da radia^io solar, 
mas nSo ^ 
determ in ada 
exclusivamente 
por ela 


A produ^io primdria Ifquida do pla- 
neta £ cstimada cm cerca de 105 peta- 
grarnas de carbono por ano (1 Pg = 

10 15 g) (Gcidcr et al 3 2001). Destc 
total 3 56,4 Pg C ano -1 sdo produxidos 
cm ccossistemas terrestrcs 3 e 48 3 3 Pg 
C ano b em ccossistemas aqudticos 
(Tab ela 17.1). Assim 3 embora os ocean os cubrarn cerca de dois 
ter^os da superffcic do globo, elcs sdo responsdveis por menos 
do que a metade da sua produ^io. Por outro lado, as florestas 
pluviais tropicals e as savanas representam cerca de 60% da 
PPL terrcstrc 3 refletindo as grandes dreas cobertas por estes 
biomas e scus nfveis cievados de produtividade. Toda ativida- 
dc bioldgica £ cssencialmcntc dependente da radia^do solar 
rccebida, mas a radia^So solar soxinha n£o determina a produ¬ 
tividade primdria. Em termos bem amplos, o ajustc entre ra- 
dia^So solat e produtividade cstd longe de ser perfeito 3 porque 
a radia^&o incidcnte pode ser capturada cficientemcntc s 6 
quando a dgua e os nutrientes cstio dispo nfveis e as tempera- 
turas estdo na faixa apropriada ao crcscimcnto vegetal. Muitas 
dreas dc terra recebcm radia^do abundantc 3 mas careccm de 
quantidades adequadas de dgua, e a maioria das dreas occdni- 
cas £ dcficientc cm nutrientes minerals. 


17.2.1. Tendencias latitudinais na produtividade 


Nosbiomasflorestaisdomundo, pode a produth dade de 

ser observada uma tcnd&neia latitudi- florestas, campos 
11 1 . .j 1 e lagos segue um 

nal de produtividade crcsccntc 3 par- pa drko latitudina 

tin do das con di^Scs boreais 3 passan- 
do pclas tempetadas, atd as tropicais (Tabcia 17.2). No entan¬ 
to, cxistc tambdm uma varia^do considcrdvd, devido princi¬ 
pal mente ds diferen^as na disponibilidadc de dgua, topografla 
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TAB E LA 17.1 Produ^ao prim&ria liquida (PPL), por ano, para os principals bio mas e para o total do pi an eta (em unidades de petagramas de C) 
(de Geider et a/., 2001) 


Aquaticos 

PPL 

Terrestres 

PPL 

Ocean os tropicals e subtropicais 

13,0 

Florestas pluviais tropicais 

17,3 

Oceanos temperados 

16,3 

Florestas caducifdlias latifoliadas 

1,5 

Ocean os polares 

6,4 

Florestas mistas de latifolladas e de folhas aciculares 

3,1 

Costeiros 

10,7 

Florestas perenifblias de folhas aciculares 

3,1 

Marismas/estudrios/p lantas marl n h as 

1.2 

Florestas cadudfbiias de folhas aciculares 

1,4 

Recites de coral 

0.7 

Savanas 

16,3 



Campos perenes 

2,4 



Arbustos latifoliados com solo descoberto 

1,0 



Tundra 

0,3 



Deserto 

0,5 



Cultivos 

8,0 

Total 

48,3 

Total 

56,4 


local c altera.gocs associadiis ao microclima. A mcsma tcnd&n- 
eia latitudinal (c varia^6cs locals) 6 observada na produtivida- 
dc acima da superficic do solo de comimidades campcstres 
(Figura 17.1). Observe as diferen^as eonsiderdveis na impor- 
tincia rolativa da produtividadc acima c abako da superfleie 
do solo nos diferentes bio mas campcstres. Tecnicamcntc, e 
diffcil estimar a produtividadc abako da supcrffcic do solo, c 
os primeiros registros da PPL muitas vczes ignoraram ou 
subcstimaram os valores rcais. No que sc rcferc is co-muni- 
dadcs aqudticas, 6 evidente uma tcnd£ncia latitudinal cm 
lagos (Bryl inski c Mann, 1973), mas nao cm ocean os, onde 
com mais frcqii£neia a produtividadc podc scr limitada por 
uma escasscz dc nutrientes - produtividadc muito alta ocor- 
re cm comunidadcs marinhas ondc hd rcssurg£ncias dc dguas 
ricas cm nutrientes, mesmo cm latitudes elevadas c tempe- 
raturas bakas. 

As tcnd£ncias gcrais rclacionadas d latitude sugerem que 
a radiaqlo (um rccurso) e a temperatura (uma conditio) po- 
dem muitas vezes iimitar a produtividadc dc comunidadcs. 
To da via, outros fatorcs frcqiicntcmcntc restringem a produti¬ 
vidadc dentro de limitcs ainda mais cstritos. 


I ABE LA 17.2 Produtividade primaria bruta (PPB) de florestas em dife- 
rentes latitudes na Europa, na America do Norte e na America do Sul, 
estimada pela soma da produtividade liquida do eoossistema e respira- 
g ao do eoossistema (calculadas a partirdos fluxos de CO z medidos nos 
dosseis dessas florestas - apenas uma estimativa de floresta tropical 
foi incluida pelos revtsores) (dos dados de Falge eta/., 2002). 



Gama das 

Media das 


estimativas da PPG 

estimativas 

Tipo de floresta 

(g C m ~ 2 antr 1 ) 

(g C m ~ 2 ancr*) 

Floresta fluvial tropical 

3.249 

3.249 

Floresta decidua 

1.122-1.507 

11.327 

temperada 

Floresta de conlferas 

922-1.924 

1.499 

temperada 

Floresta caducifdlia 

903-1.165 

1.034 

temperada fria 
Floresta boreal de 

723-1.691 

1.019 

coniferas 




17.2.2 Tendencias sazonais e anuais na 
produtividade primaria 


a produtividade 
exibe considetevel 
variagao temporal 


As grandcs amplitudes na produtivi¬ 
dadc na Tabela 17.2 c os amplos in- 
tervalos dc confian^a na Figura 17.1 
enfatizam a varia^do considcrdvel que 

cxiste cm uma determinada catcgoria de ccossistcmas. £ im- 
portantc observar tambdm que a produtividadc varia anual- 
mcnte cm um dnico local (Knapp c Smith, 2001),. Isto 6 ilus- 
trado na Figura 17.2 para uma lavoura cm clima temperado, 
um campo tropical c uma savana tropical. Scm ddvida, tais 
flutuaqdcs anuais refletem a variaqdo, anualmentc cm dias scm 
nuvens, na temperatura e na pluviosidade. Em uma escala tem¬ 
poral mcnor, a produtividadc reflete varia^ocs sazonais nas con- 
di^ocs, cspccialmcntc cm relate is conscqu^ncias da tempe¬ 
ratura para a dura^ao da csta^ao de crcscimcnto. Por cxcmplo, 
o perfodo cm que a PPB didria £ alta persiste por mais tem¬ 
po cm situates temperadas do qnc em boreais (Figura 
17.3). Aldm disso, a estate de crcscimcnto 6 mais extensa, 
mas a amplitude da mudanqa sazonal 6 menor em pereni- 
fdlias de conffcras do que nas suas correlates caducifdlias 
(ondc a csta^do de crcscimcnto 6 cncurtada pela queda dc 
folhas no outono). 


17.2.3 Produ 9 oes autoctone e aloctone 


produces 


Todas as comunidadcs bidticas depen¬ 
dent dc um fornecimento de energia autoctone e 
para suas atividadcs. Na maioria dos 
ccossistcmas terrestres, cssc forneci¬ 
mento rcccbe contribui^do in situ da fotossfntcse de plantas 
verdcs - csta 6 uma produ^ao autdctonc. No entanto, existem 
cxccqOcs, particularmentc onde animais coloniais deposi- 
tam fezes provenientes dc alimento consumido a uma ccrta 
distdneia da col&nia (p. ex., coldnias dc morcegos, aves ma¬ 
rinhas cm zonas costciras) - o guano 6 nm cxcmplo de ma- 
tdria orgdnica aldctone (material orgdnico morto formado 
fora do ccossistema). 
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FIG UR A 17.1 (a) Posi^ao dos 31 locais de astudo dos biomas cam- 
pastres indmdos nesta anSlise. (b) Produtividade primaria liquid a aci- 
mada super!Ida do solo (PPLG) e produtividade primaria ifquida abaixo 
da superfida do solo (PPLB) para cinco categorias de biomas cam- 
pestras (PPLB nao-disponivel para estepe temperada). Os valores 
em cada caso sao medias para 4-8 estudos. A tecniea envolvau o 
somatbrio de incram antes na biomassa de plantas vivas, materia morta 
permanente e serrapilheira entre amostras no periodo de estudo (me¬ 
dia de 6 anos) (de Scurlock af al. t 2002 ). 


Em com.unida.dcs aqu ideas* a 
entrada autdetone 6 proporcionada 
pcla fotossfntcse dc plantas de grande 
porte c algas fixas localizadas cm dguas 
superficial (zona litoral)* e por fito- 
pl&ncton* cm igua aberta. Entretanto* uma parte substancial 
da matdria org&nica em comuni dades aqudticas provdm do 
material aldctone que chega cm rios* via irea subtcrrinca on 
carrcgada pclo vento. A importincia relative das duas fontes 
autbetones (litoral e planetbnica) c a fontc aldetone de mate¬ 
rial org&nico cm um sistema aquitico dependem das dimen- 
socs do corpo d s %ua e dos tipos de comunidade terrestre que 
depositam material org&nico nestes ambientes. 

Um riacho pcqueno que corre atravbs dc uma bacia hidro- 
grifica arborizada obtdm a maioria da sua entrada dc energia da 
serrapilheira proveniente da vegetagio do entorno (Figura 17.4). 
A sombra das irvorcs impede qualquer crescimento significative 


...variam de 
maneiras 
sistem^ticas em 
lagos* rios e 
estu&rios 


dc algas planadnicas on fixas on dc plantas supcriorcs aquiticas. 
A medida que o riacho sc alarga a jusante* a sombra das irvores 
fica rcstrita is margens e a produce primaria ant be tone aumen- 
ta. Ainda mais adiantc a jusante* cm iguas mais profimdas e tur- 
vas* a contfibui^So das plantas supcriorcs enraizadas 6 muito me- 
nor* e o papcl do fitoplancton mictoscbpico sc torna mais impor- 
tante. Quando os grandcs rios se adiam canalizados dentro de 
uma planfcic de inunda^io* com meandros c banhados assoda¬ 
dos* a materia organica dissolvida on particulada de origem aide- 
tone podc scr transportada para o rio durante episddios de in un- 
dadoes (Junk etd/.* 1989; Townsend* 1996). 

A seqiidida desde lagos pequenos c rasos atd lagos grandcs 
c profundos compartilha algumas das caracteristicas do continue 
do rio hi pouco discutidas (Figura 17.5). Um lago pequeno pro- 
vavclmcntc obteri uma grande parte da sua energia das ircas tcr- 
restres circundantes* porque scu perimetro 6 grande em relate i 
sua superfide. Aldm disso* os lagos pequenos costumam scr rasos* 
dc modo que a produ^o litoral interna d mais importantc do 
que a do fitoplancton. Por outro lado* um lago grande e profun- 
do obteri pouca matdria organica do exterior (perimetro peque¬ 
no do lago cm relate i sua drea de superfide) e a produgilo lito¬ 
ral* limitada is margens rasas* scri tambdm baixa. As entradas de 
matdria organica na comunidade poderio ser atribufdas* entlo* 
quase complctamente* i fotossintesc do fitoplancton. 

Os estudrios sSo freqiientcmente sistemas altamcntc pro- 
dutivos* rccebcndo material aldctone c um suprimento rico de 
nutrientes dos rios que os alimentam. A contribui^o autdaonc 
mais importantc para a sua base energdtica 6 varidvel. O fito- 
plincton tendc a dominar nas bacias cstuarinas grandcs com um 
intcrcdmbio resttito com o mar aberto e com pedmettos peque¬ 
nos dc marismas cm rela^So i irca. As algas marinhas* ao contrd- 
rio* dominam em algumas bacias abertas com conexoes extensas 
com o mar. Por outro lado* as comunidadcs da platafbrma conti¬ 
nental obt^m uma parte da sua energia de fontes tcrrlcolas (espe- 
cialmcntc atraves dc estudrios) c sua pouca profimdidadc permite 
muitas vezes uma produce significativa por parte das comuni¬ 
dadcs litorais dc algas. Dc fato* alguns dos sistemas mais produti- 
vos sc cncontram entre os bancos dc algas marinhas c os recifcs. 

Por fim* dc ccrto modo* o oceano aberto podc scr descrito 
como o maior e mais profundo “lago”. A entrada dc material 
organico proveniente dc comunidadcs terrestres 6 dcsprczlvcl* c a 
grande profundidade impossibilita a fotossintesc na obscuridade 
do fundo marinho. Os organismos fitoplanctdnicos sao* portan- 
to* importantlssimos oomo produtorcs primdrios. 


17.2.4 Variances na relagao entre produtividade 
e biomassa 


Podcmos rcl acionar a produtividade de 
uma comunidade com a biomassa da 
colhcita cm pr- que a produz (a taxa 
dc inter esse do capital). Alternativa- 
mente* podcmos considcrar a colhei- 
ta cm pd como a biomassa que 6 man¬ 


as razdes PPL;B 
sao muito baixas 
am florastas e 
muito altas am 
comunidlades 
aqu4ticas 
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Ano 


FIGURA 17.2 Variagac rnteranual na produ- 
tividade primaria Ifquida (PPL) am um cam* 
pc em Queensland* Australia. (PPL acima 
da superflcie do solo), uma lavoura em Iowa, 
EUA, (PPL total, adma e abaixo da superil* 
ere do solo) e uma savana tropical no Sene* 
gal (PPL acima da superflcie do solo). As 
I in has horizontals pretas in die am a PPL 
media para to do o perfodo de estudo (se- 
gun do Zheng et at., 2003). 


tida pek produtividade (o recurs o de capita] que 4 mantido 
pel os ganhos). Globalmcnte, exist c uma dristica diferenga na 
biomassa total cxistcntc nos contincntcs (800 Pg), cm compa- 
ragiio aos occanos (2 Pg) c %ua docc (< 0,1 Pg) (Geidcr etoi. f 
2001). Tomando por base a drea, a biomassa continental varia 
de 0,2 a 200 kg nr 2 ; nos occanos, ela varia de mcnos do que 
0,001 a 6 kg nr 3 , c na dgua doce gcralmentc ela 6 inferior a 
0,1 kg nr 2 (Geidcr et al 2001). Os valorcs mddios da produ- 
tividadc primdria Ifquida (PPL) c da biomassa da colheita cm 


p 6 (B), para uma gama de tipos de comunidadcs, sSo plotados 
na Figura 17.6. £ evidente que um determinado valor da PPL 
6 prodimdo por uma biomassa menor, quando sc comparam 
sistemas terrestres ndo-florcstais com florcstas, c a biomassa 
cnvolvida 6 ainda menor, quando sdo considcrados sistemas 
aqudticos. Assim, as raz5es PPL:B (quilogramas de matdria 
seca produzida por ano por quilograma de colheita cm pd) 
apresentam mddias de 0,042 para florcstas, 0,29 para outros 
sistemas tcrrfcolas c 17 para comunidadcs aqudticas. £ quase 
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60 120 130 240 300 360 
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FIGURA 17.3 Oesenvolvimento sazonal da produtividade primaria bruta (PPB) maxima di&ria para florestas caducifdlias e de conlferas em 
locais temperados (Europe e America do Merle) e boreais (Canada* Escandinavia e Islandra). Os slmbolcs diferentes em cada gr&fico se 
reladonam a florestas distintas. A PPB diaria estd expressa como a porcentagem do m&ximo alcangado em cada floresta durante 365 dias do 
ano (segundo Falge et at., 2002). 
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FIGURA 17.4 Varragao longitudinal na na¬ 
ture za da base energ£tica em comunidades 
fluvtai s. 


ccrto quc arazilo principal disso se basciano fato de uma grande 
proporglo de biomassa florcstal cstar morta (e permanecer as- 
sim por um longo tempo) e tambbm que muito do tccido de 
sustentaglo vivo nlo 6 fotossintdtico. No campo e cm cornu- 
uidadc arbustiva, uma proporgao maior da biomassa csti viva 
e envolvida na fotossfntese* embora a metade dcla ou mais 
possa ser formada de raizes. Em comunidades aqudticas, par- 
ticularmcnte quando a produtividade 6 devida principalmen- 
tc ao fitopl&ncton* nilo M tccido dc sustentagio* n&o cxiste 
ncccss idade dc tafzes para absorver igua e nutrientes, as cblu- 
las mortas nSo sc acumulam (clas gcralmcntc sSo ingcridas 
antes de morrer) c a saida fotossintbtica por quilo grama de 
bio mas sa portanto* muito elevada. Outro fator quc ajuda a 
explicar as clcvadas razftes PPL:B cm comunidades fitoplanc- 
tftnicas 6 a renovagao rdpida da biomassa (os tempos dc reno- 
vagiio da biomassa cm ocean os c cm ambientes de dgua doce 
apresentam madias dc 0,02-0,06 anos, comparados a 1-20 anos 
cm contincntesj Geider et al. t 2001). A PPL anual mostrada 
na figura b, na verdade* produzida por algumas geragdes fito- 
planctdnicas sobrepostas* c a biomassa da colhcita cm 6 
apenas a mddia presente cm um determinado instantc. 

As razocs da PPL cm rclag£o k 
biomassa tendem a dlmmuir durante 
a succss&o. Is to acontecc porque as cs- 
pbcics pioneiras na sucessiao siao repre- 
sentadas por plantas hcrbdccas, dc crcs- 
cimento ripido c com uma quantidadc rdativamcntc pcquc- 
na dc tccido de sustentagao (ver Segao 16.6). Assim, no infeio 
da succsslo, a raz&o PPL:B 6 alta. ji as espdcics quc dominam 
mais tardc a sucess&o, cm geral, S &0 dc crcscimcnto lento* mas 
postcriormente alcangam um tamanho considered c acabam 
monopolizando o espago c o suprimento de luz. Sua cstrutura 
envoivc um grande investimento cm teeidos dc sustentagio 


nao-fotossintetizantes e mottos* c, como conscqii^ncia, sua 
razao PPL:B & baixa. 

Quando a atengiao 6 dirigida ks irvorcs, obscrva-sc um 
padr^o comum em quc a PPL acima da superffcic do solo 
atinge um pico no inicio da succsslo e, depois* gradualmente, 
dcclina cm torno dc 76%* com uma rcdug&o mbdia dc 34% 
(Tabela 17-3). 5cm diivida* as redugdes s3d resukantes dc uma 
mudanga dc teeidos fotossintetizantes para respiratbrios. Albm 
disso, a limitaglo dc nutrientes podc ter um significado maior 
mais tarde na succsslo, ou os ram os mais longos e os caulcs 
mais altos das irvorcs maduras podem aumentar a resist^ncia 
k corrcntc de transpiragio c, assim, limitar a fotossfntese {Go¬ 
wer et at., 1996). Arvo res caracterfsticas dc estigios diferentes 
da sucessiao exibcm padrocs distintos dc PPL de acordo com a 
idade da florcsta. Em uma floresta subalpina dc conffcras, por 
cxemplo, o pinbciro-de-casca-branca (Pinut alb Paulis), do inf¬ 
eio dc sucessio alcangou um pico dc PPL acima da superffcic 
do solo cm mais ou men os 250 anos c depois dedinou; o abc- 
to subalpino {Abies lad&carpa)^ tolcrantc i sombra c tardio na 
succss^o* alcangou scu mistimo apbs 400 anos {Figura 17.7). 
A espbcic tardia no proccsso dc sucess^o alocou quasc o dobro 
de biomassa cm suas follias* cm relag^o k espbeie inicial, c 
manteve uma alta razio fotossfntese:respirag^o cm uma idade 
mais avangada {Callaway et al ., 2000). 

17.3 Fatares limitantes da produtividade 
primaria em comunidades terncolas 

A luz solar* o didxido de carbono (C0 2 )* a dgua e os nutrien¬ 
tes do solo S &0 os recursos ncccssdrios para a produgSo primi- 
ria na terra* e a temperatura (uma condigao) tern uma forte 
influ£ncia sobre a taxa dc fotossfntese, O C0 2 gcralmcntc estd 


as rszoes PPL: B 
tendem a dimimjir 
durante a 
sucess§o 
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Entrada de Produglo prim4ria 
origem terrestre Lilorai Planctfiniea 
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F1GURA 17,5 Varra-gao da importSncia da entrada de materia organica de origem terrestre e da produqao prim^ria litoral e planctonica em 
cornu nidades aquaticas contrastantes. 


presente nos gases atmosfdricos com uma conccntraqllo de 
aproximadamente 0,03%. A mistura c a difusHo turbulentas 
impedem que a concentra^ao do C0 2 varie muito de local 
para local, exceto na vizinhanipi imediata de uma folha. O 
C0 2 provavelmente desempenha um pcqueno papcl na de¬ 
terminate de difercnqas entre as produtividades de comuni- 
dades diferentes (embora seja possfvcl prever que os aumentos 
globais na conccntra<£ao do CO, tenhatn efeitos profundos - 
p. ex., DeLucia ct al., 1999). For outro iado, a quatidade c 
quantidadc de luz, a disponibilidadc de dgua c de nutrientes c 
a temperatura variam drasticamcntc de um local para outro. 
Todos estes fatorcs sao candidates ao papcl de limitantc. Qual 
deles de fato cstabclece o limitc para a produtividade primdria? 


17.3.1 Uso inefieiente da energia solar 


as com unid tides Dcpcndcndo da posit©, cntrc 0 e 

5 joules de cnctgia solar atingc cada 
maneTa *** metro quadrado da supcrficie da Terra a 

inefieiente cada minuto. Sc toda cssa energia fosse 

convcrtida em biomassa vegetal pcla fo- 
tossfntcse (on seja, sc a efidfenda fbtossint&ica fosse de 100%), 
liavcria uma extraordindria gera^ao de material vegetal, de uma 
ou duas ordens de grandeza maior do que os valores registrados. 
No entanto, grande parte dcssa energia solar nao csti disponfvcl 
para ser utilizada pelas plantas. Em especial, somentc cerca de 
44% da radia^ao de ondas curtas incidences ocorrcm cm compri- 
mentos de onda apropriados para a fbtosslntesc. Contudo, mes- 
mo quando isto acontcce, a produtividade fica bem abaixo do 


misimo possivel. A cfici^ncia fotossintdtica tern dois componen¬ 
ts — a efiri£nda com que a lu %€ intcrccptada pelas folhas c a 
cficiencia com que a luz intcrccptada 6 convcrtida pcla fotossin- 
tese cm nova biomassa (Stcnberg etal 2001). A Figura 17. 8 mostra 
a amplitude de cficiencias fotossinteticas llquidas cm termos glo¬ 
bais (porcentagem da entrada da radia^io fotossintedcamente adva 
- PAR, photosynthetically active radiation - incorporada a PPL 
acima da supcrffcic do solo), cm sets florestas de conlfcras, sete 
florestas caducifdlias c oito comunidadcs de deserto, estudadas 
como parte do Programa Biologico Intemacional (ver Sc^io 17.1). 
As comunidadcs de conffcras tiveram as cfidSncias mais altas, 
mas situadas apenas cntrc 1 c 3%. Para um nfvcl similar de entra¬ 
da de radia^Io, as florestas caducifdlias alcan na ram 0,5-1% c, apesar 
de rcccberem mais energia, os desertos foram capazes de conver¬ 
ter em biomassa somentc 0,01-0,2% da PAR. 

O fato de a radiaq&o n&o ser efi- 
cicntcmente usada, cntrctanto, n^o 
implica por si s6 qnc cla nao limitc 
produtividade da comunidade. Pre¬ 
cis ariamos saber sc, ao aumentar as 
intcnsidadcs de radia^o, a produti- 
vidadc crcscc ou permancce in alter ada. Alguma cviddicia 
apresentada uo Capftulo 3 indica que a intensidade de luz 
durante parte do dia 6 inferior ao dtimo para a fotosslntese 
do doss el. Afom disso, no pico das intcnsidadcs luminosas, 
na maioria dos dossdis, as folhas mais infcriorcs ainda si- 
tuam-sc em sombra rclativa, c muito provdvcl que fotos- 
sintetizariam mais rdpido se a intensidade de luz fosse mais 
alta. Para as plantas C 4 , parccc que nunca 6 alcan^ada a 
saturate da intensidade de radiate e, portanto, a produ- 


ainda assim, a 
produtividade 
pode set limitada 
pot uma escassez 
da PAR 
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OA 

Ocean o aberlo 

QM 

Banhado e marisma 

AA 

Comunidades arbOrea 

PC 

Plataforma continental 

FTP 

Floresta pluvial tropical 


e arbustiva 

ZR 

Zona de reasurgGnda 

FET 

Floresta estaeional tropical 

S 

Savana 

BAR 

Bancos de atgas e recites 

FPT 

Floresta perenifblia temperada 

CT 

Campo temperado 

E 

EstuArios 

FDT 

Floresta decidua temperada 

TA 

Tundra e zona alpina 

FW 

Lagos e riachos 
de 4gua doce 

FB 

Floresta boreal 

DSD 

TC 

Deserto e semideserto 
Terra cultivada 



FIGURA 17.6 Pelagic entre vafon&s medios de produtividade primaria liquida e valores niedios de biomassa da colheita am p4, para uma gama 
da ecossistemas {dados baseados em Whittaker, 1975). 


tividade pode de foio scr limitada por uma cscasses da PAR,, 
mesmo sob radiaqlio natural mais in tens a. 

N5o lid diivida, cntretanto, de que a radiate disponivcl 
seria usada mais eficientcmentc se outros rceursos fossem abun- 
dantcs. Os valores de produtividade muito mais altos registra- 
dos cm sistemas agricolas atestam csta afirmativa. 


17.3.2 Agua e temperatura como fatores criticos 


a escassez de 
igua pode ser um 
fator entioo 


A Figura 17-9 iiustra a rela^io entre a 
PPL de uma ampla gama de ccos siste¬ 
mas no platd tibetano c a pluviosida- 
de c temperatura. A dgua & um rccur- 
so essencial para a constitute das c&ulas e para a fbtossfntc- 
se. Grandes quantidades de dgua sdo perdidas na transpira^o 
- cspedalmentc porque os cstdmatos precisam ficar abertos 
por longos periodos para a entrada do CO ; . Nao surpreende 
que a precipitaq&o de uma regido esteja intimamente corrcla- 
cionada com sua produtividade. Em rcgiSes dridas, existe um 
aumento aproximadamente linear na PPL com o aumento da 
predpitaqio, mas em climas florcstais mais dmidos obscrva-sc 
um platA aldm do qua! a produtividade ndo continua a crcs- 
cer. Observe que uma grande quantidadc de precipita^do nio 
6 neccssariamcntc equivalcntc a uma grande quantidadc de 


dgua disponfvei para as plantas; toda a dgua superior d capaci- 
dadc de campo serd drenada, sc houver possibilidade. Na Fi- 
gura 17.9, tambdm pode ser vista uma rclaqdo positiva entre 
produtividade c temperatura anual mddia. No entanto, podem 
ser esperados padr6cs complexes, porque, por excmplo, tempera- 
turas mais alias cstSo associadas d perda mais rdpida de dgua atra- 
vds da evapotranspira^do; a cscassei de dgua pode, entdo, tornar- 
se limitante mais rapidamente. 

Para dctalhar a relate entre pro- 
, . . , , ^ temperatura e a 

dutividade, preopitagao e temperatura, precipitagao 

d mais recomenddvcl concentrar-sc em 

um unico tipo de eoossistema. A PPL acima da superffcic do solo 
foi estimada em alguns locals do pampa argentine, ao longo de 
dois gradientes de precipitate no sentido ocste para lestc. Um 
desses gradientes localizava-sc cm regime montanhosa e, o outro, 
na planicie. A Figura 17.10 mostra a tela^do entre um indice de 
PPL acima da superffcic do solo (PPLC) e precipita^do e tempe¬ 
ratura para os dois con juntos de locais. Hd r dadoes fortemente 
posiuvas entre PPLC c precipitate, mas as inclinaqoes das rcla- 
qdes diferiram entre os dois gradientes ambientais (Figura 17.10a). 

As relates entre PPLC c temperatura sdo similarcs para 
dois outros gradientes ambientais (duas transec^oes eleva^do no 
sentido none para sul) na Figura 17.10b - ambos cxibcm um 
padrdo em forma de “domoT Isto provavelmente resulta dos dois 
efeitos da temperatura crcscente: um efeito positivo sobre o com- 
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TABELA 17.3 Produtividade primaria liquida acima da superfine do solo (PPLC) para sequencias etarias de florestas em biomas diferentes 
(segundo Gower et a/., 1996) 




Faixa das idades das unidades 
em anos (n° de unidades 
mostrado entre parenteses) 


PPLC (t massa seca ha~ f ano-*) 

Bsoma/especies 

Local 

Pico 

Mais velha 

% de mudanga 

Boreal 

Larix gmelinii 

Yakutsk Siberia 

50-360 (3) 

4,9 

2,4 

-51 

Picea abies 

Russia 

£2-136 (10) 

6,2 

2,6 

-58 

Temps rado frio 

Abies bassamea 

Mew York, USA 

0-60 (6) 

3,2 

1,1 

-66 

Pinus contorta 

Colorado, USA 

40-245 (3) 

23 

0,5 

-76 

Pinus densiftora 

Mt Mino, Japan 

16-390 (7) 

16,1 

7,4 

-54 

Popuius tremuloides 

Wisconsin, USA 

0-63 (5) 

11,1 

10,7 

-4 

Popuius grandidentata 

Michigan, USA 

10-70 

4,6 

3,5 

-24 

Pseudotsuga menziesH 

Washington, USA 

£2-73 (4) 

9,9 

5,1 

-45 

Temperado quente 

Pinus eiliottii 

Florida, USA 

2-34 (6) 

13,2 

6,7 

-34 

Pinus radiata 

Puruki, MZ (Tahi) 

2-6 (5) 

20,5 

26,5 

0 


(Rue) 

2-7 (6) 

29,2 

23,5 

-20 


(Torn) 

2-8 (7) 

31,1 

31,1 

0 

Tropical 

Pinus caiibaea 

Afaka, Nigeria 

5-16 (4) 

19,2 

16,5 

-4 

Pinus iesiya 

Meghalaya, India 

1-22 (9) 

30,1 

21,1 

-33 

Floresta pluvial tropical 

Amazonia 

1-200 (6) 

13,2 

7,2 

-45 


primcnto da estate de cresdmento c um efeito negative atravt^s 
do aumento da evapotransptra^io cm temperaturas mais altas. 
lima vcz que a temperatura € o principal fa tor que restringe a 
produtividadc na extremidade fria dos gradientes., cspcra-sc um 
aumento da PPL k medida que nos dcsiocamos dos locals mais 
frios para os mais quentes. No entanto* existc um valor tdrmico 
adma do qual a csta^io de cresdmento n£o se prolonga c o efeito 
dominante da temperatura crcscentc 6 agora o de aumentar a 
cvapotranspita^lio, reduzindo, assim, a disponibilidadc de igua e 
diminuindo a PPL (Epstein et al,. 3 1997). 

A escassez de igua tern efeitos di- 

procutividade e rctos sobre a taxa de cresdmento vcgc- 

estrutura do , t , . 

tal* mas da tambem provoca o desen- 

volvimento de uma vegcta^So menos 

densa. A vegetable esparsa intercepta menos luz (grande parte da 

qual inddc sobre o solo dcscoberto). Este desperdfeio de radia^o 

solar 6 a causa principal da produtividadc baixa cm muitas dreas 

aridas, c nao a reduzida taxa fotossint erica de plantas afetadas 

pela scca. Cliega-sc a cssa conduslao pcla compara^So da produti- 

vidade por unidadc de peso da biomassa foliar^ cm vez de faze-lo 

por unidadc de drea do solo, para os estudos mostrados na Figura 

17.8. A floresta de conffcras produziu L64 g g 1 ano f a floresta 

cadudfblia., 2,22 g g'b ano 4 e, o desertOj 2,33 g g -1 ano -1 . 


17.3.3 A drenagem e a textura do solo podem 
modificar a disponibilidade de agua e. 
portanto, a produtividade 

Na Figura 17.10* obscrva-sc uma diferen^i notdvel nas indi- 
na^6es dos grificos da PPL cm rcla^do d precipita^do para os 
locals de montanha c de planicic. A indina^do foi mnito me- 


a textura do 
solo pode 
influenciar a 
produtividade 


nos acentuada no local montanhoso c parece provdvd qne o 
terreno mais fngreme ncsta regime rcsultou cm uma taxa mais 
alta de cscoamento superficial da dgua e* assim, cm um uso 
menos cficicnte da precipita^do (Jobbagy etal. 3 2002). 

Observa-sc um fendmeno rela- 
cion ado, quando a produ^do florestal 
sobre solos arenas os bem drenados 6 
comparada com a de solos consrituf- 
dos de partfculas de tamanlios meno- 
res. Silo disponfveis dados sobre a acumula^do, ao longo do 
tempo, de biomassa vegetal cm alguns locals ondc todas as 
drvores foram removidas por um disturbio natural ou por in- 
terfcr£nda humana. Para florcstas ao redor do mundo, Johnson 
c colaboradores (2000) registraram a rela^do entre o aoimulo 
de biomassa acima do solo (um indice bruto de PPLC) c os 
graus-dias {degree-days) acumulados na esta^do de crcscimcn- 
to (idade do aciimulo cm anos x temperatura da esta^do de 
cresdmento x csta^do de cresdmento como uma proporgdo 
do ano). Com efeito, “os grans-dias da esta^&o de crcscimcn- 
to” combinam o periodo para o qua! a unidadc vcm acumu- 
lando biomassa com a temperatura mddia no local cm ques¬ 
ts. A Figura 17.11 mostra que a produtividade de florcstas 
latifoliadas geralmcntc 6 mnito mais baixa, para um determi- 
nado valor de grans-dias da esta^do de cresdmento, quando o 
solo florestal 6 arenoso. Tais solos t£m capacidades de reten- 
de umidadc menos favordveis c, cm uma certa medida, 
is to 6 responsive! pcla sna produtividade mais pobre. Aldm 
disso, a reten^do de nutrientes pode scr men or cm solos de 
granulometria maior, reduzindo a produtividadc comparada a 
solos com textura mais fina. Isto foi conflrmado por Reich e 
colaboradores (1997), que, cm sua compila^do de dados para 
50 florcstas da America do Norte, veriflearam que a disponi- 
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FIGURA 17.7 Produtividade prim^ria liqui¬ 
ds anual acima da superf icie do solo (PPLC) 
(Mg matdria seca ha -1 anc 1 ) em unidades 
de idades diferentes do uma floresta subal- 
pina do coniferas, Montana, EUA; pinheiro- 
de-casca-branca., especie do inicio da su- 
cessaOj abeto subalpino, especie tardia na 
sucessao; o PPLC total [segundo Callaway 
et al , 2000). 


bili-ds.dc de nitrogenio (cstimada como a taxa anual liquida de 
mineralizagao do mtrogenio) foi realmente mais baixa cm solos 
mais arenas os, bem como oonstataram quo a PPLC foi mais bal¬ 
sa por unidadc dc nitrog£nio disponivcl cm situagoes arenosas. 


17.3.4 Comprimento da esta$ao de crescimento 


A produtividade dc uma comunidadc podc ser sustentada so- 
metite para o perfodo do ano cm que as plantas possucm fo- 
lhagcm fotossimcticamentc ativa. As drvorcs dcciduas tern um 
limite auto-imposto sobre o perfodo cm que elas exibem fo- 
Ihagcm. Em gcral, as folbas dc csp^cics dcciduas fotossinteti- 
£am rdpido e morrem jovens, c as cspMcs percnifolias t£m 
folhas que fotossintetizam lentamente, mas por um perfodo 
mais longo (Eamus f 1999). As Irvorcs pcrcnifblias mant£m 
um doss cl por todo o ano, mas durante algumas cstagScs cl as 
podem fotossintetizar escassamcnte ou mesmo respirar mais 
rdpido do que fotossintetkar. As conifcras percnifolias ten- 
dem a dominar cm condigScs frias e pobres cm nutrientes, 
talvcz porque cm outras situagoes suas plintulas sc jam preju- 
dicadas por competidoras dccfduas de crcscimcnto mais rdpi- 
do (Becker, 2000). 


comprimento da. 
estagao de 
crescimento; uma 
influencia 
marcante sobre a 
produtividade 


Os padrScs latitudinais na pro- 
dutividadc florestal observados antes 
{ver Tabcia 17.2) slao rcsultantcs dc 
diforengas no ntlmcro dc dias cm que 
hi fotossfntcse ativa. Neste contexto. 
Black e eolaboradorcs (2000) mediram 


por quatro anos a produtividadc liqui- 
da dos ccossistcmas (PLE) cm uma floresta decidua boreal uo 
Can add. A primeira cmerg£ncia foliar ocorreu bem mais cedo 
cm 1993, quando a temperatura de abril/maio foi a mais alta 
(9,89°C), c um m£s mais tardc cm abril dc 1996, quando a 


temperatura dc abril/maio foi a mais baixa (4,24 °C) (Figura 
17.12a, b). As temperaturas dc primavera equivafentes cm 1994 
c 1997 foram de 6,67 c 5,93°C. A diferenga no comprimento 
da estate dc crescimento nos quatro anos dc cstudo podc ser 
cstimada a partir do padrlo da PLE cumulativa (Figura 17.12c). 
Durante o invemo c o comedo da primavera, a PLE foi negariva, 
porque a respiragio do ecossistcma superou a sua produtividadc 
bruta. A PLE tornou-sc positiva mais cedo cm anos mais quentes 
(espccialmcnte 1998), de mo do que o total gcral dc carbono se- 
qiicstrado pclo ecossistcma nos quatro anos foi dc 144, 80,116 e 
290 gC m' z ano' 1 , para 1994, 1997 e 1998, respcetivamcntc. 

Na discuss&o anterior sobre o estudo das eomunidadcs 
do pampa argentine (ver Figura 17.10), observamos que a PPL 
mais alta n^o sd foi afetada diretamentc pela prccipitagio e 
pel a temperatura, mas tambdm parcialmcnte determinada pelo 
comprimento da estagio de crescimento. A Figura 17.13 mos- 
tra que o comego da cstagio dc crescimento rclacionou-se po- 
sitivamente com a temperatura nfodia anual (de mode scmc- 
lliante ao estudo da floresta boreal acima), c o final da estagio 
dc crcscimcnto foi determinado parcialmcnte pela temperatu¬ 
ra, mas tambdm pda precipitagio (cla terminou mais cedo, 
com temperaturas altas e precipitagao baixa). Novamente, 
observamos uma interag&o complcxa enure disponibilidade de 
igua c temperatura. 


17.3.5 A produtividade pods ser baixa devido a 
deficiency de recursos minerals 


Mesmo que o sol brilhe intensamente, a 
chuva caia com freqii£ncia c a tempera¬ 
tura seja regular, a produtividade sera 
baixa se nSo houver solo na comunida¬ 
dc terrfeoia ou sc c!c for dcflciente em 


a import&ncia 
crucial da 
disponibilidade de 
nutrientes 
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FIG UR A 17.8 Eficienda fotosspntdtica (poncentagem da radiagao fo- 
tossintetitamente ativa inddente convertida em produtividade prima- 
ria liquida acima da superfitie do solo), para tres tipos da comunida- 
das nos EUA (segundo Webb et al. f 1983). 
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nutrientes minerals essentials. As condigocs geoldgicas que de¬ 
terminant a inclinaglo c o aspecto do solo tambdm determinam 
sua fbrmagSo., al^m de ter uma grande inffuSnck., embora. nSo 
totaimentc dominante sobie o sen contciido mineral. For csra 
razao, dcscnvolve-se dentro de um regime climdtico particular 
urn mosaico de nfveis diferentes de produtividade da comunida.- 
de. De todos os nutrientes minerals* o que tem a influ£nda mais 
importante na produtividade da comunidadc 6 o nitrogenio fixa- 
do (c ele e partial ou principalmente bioldgico na origem, Mo- 
gcoldgico* como rcsultado da fixag&o por microrganismos). Pro- 


vavcimcnte, nSo hi sistema agricola que nfio responda tom an- 
mento da produtividade prim aria ao nitrogenio aplicado, e isto 
pode ser igualmentc verdadciro para a vegetagao nativa. Os ferti- 
ikantes k base de nitrog£nio adicionados aos solos de florestas 
quasc sempre estimulam o scu trestimento. 

A defiti£ntia de outros elementos pode tamb^m mantcr 
a produtividade de uma comunidadc bem abako do que cl a 
scria teoricam.cn tc capa^. Um exemplo clissico 6 a defiti£ntia 
de fosfato e zinco na Australia Meridional, onde o crcscimcn- 
to de florestas comcrciais (pinliciro-dc-M onterey, Firms mdi - 
ata) tornou-sc possivcl apenas quando liouvc um suprimento 
artificial desses nutrientes. Aldm desses nutrientes* muitos sis- 
temas tropicals s&g limitados cssencialmentc pelo fdsforo. 


17.3.6 Resumo dos fatores limitantes da 
produtividade terrfcola 

O limite definitivo sobre a produtividade de uma comunida- 
de 6 determinado pek quantidade de radiagSo incidcnte que 
cl a recebc - sem isto, nSo pode otorrer fotossfntcse. 

A radiagSo intidentc 6 usada de maneira incficicnte por 
todas as comunidadcs. As causas dcssa incfiti£ncia podem ser 
encontradas cm: {i) cscasscst de dgua, rcstringindo a taxa de 
fotossfntcse; (ii) cscassez de nutrientes minerals cssenciais, que 
diminui a velocidadc da taxa de produgio de tetido fotossin- 
t&ico c sua eficdcia na fotossfntcse- (iii) temperaturas letais ou 
demasiadamente baixas para o crcscimento; (iv) profundida- 
de insufitiente do solo; (v) tobertura incomplcta do dossei, de 
modo que grande parte da radiagiao incide sobre o solo c n&o 
sobre a folhagem (isto pode ser devido k saionalidade na pro- 
dugio c queda foliarcs &u ao desfolliamcnto por animals pas¬ 
te] adores, pragas ou doengas); e (vi) a baixa efid^ncia com 
que as folhas fotossintctkam - sob condigocs ideais 6 difftil 



FIGURA 17.8 Estudos em ecossistemas no 
plato tibetano, estabelecendo uma relagao 
entne produtividade primaria liquida total (Mg 
matdria seca ha -1 ano' 1 ) e precipitagao o 
temperatura anuais. Os ecossistemas in- 
cJuem florestas, comunidades arboreas, co- 
munidades arbustivas, tempos e deserto 
(segundo Luo et at., 2002). 
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FIGURA 17.10 Produtividade primaria Irquida anual acima da superfscie do solo (PPLC) da Campos, ao longo de dels gradientes de precipita- 
pao no pampa argentine. A PPL e mostrada como um indice, base-ado am medigoes radiomdtricas por satelite com uma relagao conhecida 
como radiagao fotossintaticamente ativa em dosseis, (a) PPL am relagao a precipitagao anual, (b) PPL am relagao a tamperatura media anual, 
Os circulos vazios a os losangos represen tain locate ao longo da gradientes de precipitagao nas regioes de planicie e montanhosa, respective- 
mente. Os circulos cheios e os triangulos reprasentam locais ao longo de duas transeegoes de elevagao (segundo Jobbagy etaK, 2002). 


alcangar e£ici£ncias maiores do que 10% {da PAR), mesmo 
nos sistemas agricolas mais produtivos. Todavia, a maior parte 
da variaglo na produtividade primdria da vegetaglo do mun- 
do sc deve aos fatores (i) a (v) s sendo relativamcntc pouco 
atribufda is diferengas intrinsccas entre as cfici£ndas fotossin- 
foticas das folhas das esp&Ies diferentes. 

No curso de um ano 3 a produtividade de uma comuni- 
dadc pode scr (c provavelmente sera) limitada por uma succs- 
s^o dos fatores (i) a (v). Em uma comunida.de campcstrcj por 
exemploj a produtividade primdria pode ficar bem abaixo do 
mistimo tcdrico 3 pois os invernos sHo demasiadamente frios e 
a intensidade luminosa 6 baixa, os vcrocs slio demasiadamente 
secosj a taxa de mobilizagSo do nitrog^nio 6 muito baixa c, em 
certos perfodos, o paste] o pode reduzir a colficita cm p6 a um 
nivcl tal que grande parte da lint incide sobre o solo dcscoberto. 

17.4 Fatores limitantes da produtividade 
primaria em comunidades aquaticas 

Os fatores que mais frcqiicntcmente limitam a produtividade 
primdria de ambientes aqudticos sSo a disponibilidadc de luz c a 
de nutrientes. O nitrogenio (geralmente como nitrato) c o fosfb- 
ro {fosfato) sSo os nutrientes que mais comumeme limitam, mas 
o ferro pode scr importantc cm ambientes occinicos abertos. 

17.4.1 Limitagao pela luz e nutrientes em riachos 

Os riachos que corrcm atravds de florcstas caducifolias pass am 
por nitidas transigocs na produglio primiria por algas no leito 
do curso d'^gua durante a cstagSo de crescimento 3 I medida 


que as condig5cs de luz no comcgo da 
primavera. passam da abundincia para 
a limit agio severa, quando as folhas 
do doss el sc desenvol vcm. Em um ria- 
cho no Tennessee, a emergencia foliar 
reduziu a PAR que atingiu o leito do 
corpo d’dgua de mais do que 1.000 
para mcnos do que 30 ptnol m' 2 s~ : (Hicl et al. t 2001). Para- 
lelamente I rcduglo na PAR, houve uma queda igualmente abrup- 
ta na PPB do riacho (Figura 17.14). Isto ooorre apesar de um 
grande aumento da cfici£ncia fotossinfotica de mcnos do que 03 
para 2%; as efici£ncias mais altas surgiram devido I cxist£ncia de 
tixons aclimatados fisiologicamente a irradi&ncias baixas e por- 
que os u&ons mais eficicntes sc tornaram dominantes mais tardc 
na estaglo. Intrigantcmentc^ k medida que os nfveis da PAR caf- 
am* as concentragdcs de nitrato {Figura 17.14a) e fosfato se clcva- 
vam. Plrcce que os nutrientes limitaram a produglo primirk, 
quando a PAR era abundante no comcgo da primavera, periodo 
em que a absorglo pclas %uas reduziu a concentraglo na dgua. 
Quando a luz se tornou limitantes no entanto, a rcduglo da pro- 
dntividadc das algas significa qne mcnos nutrientes disponfveis 
foram removidos do suprimento na agua corrcnte. 

17.4.2 Nutrientes em lagos 

Da mesma forma qne os riachosj os la¬ 
gos rccebem nutrientes pela desagrega- 
glo de rochas c solos em suas bacias, com 
a prccipitaglo c como rcsultado de ati- 
vidadcs humanas (aporte de fertilizan- 
tes e esgotos). Quanto k disponibilida- 


em riachos 
pequenos 
florestados, a luz 
e os nutrientes 
interagem na 
determinagio da 
produtividade 


produtividade em 
lagos... 

... mostra um 
papal muito 
importante dos 
nutrientes... 
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FIGURA 17.11 Acumulo de biomassa acima da superficie do solo [urn 
fndice bruto de PPL) expressa como megagramas (=10 6 g) por hecta- 
re, em relagao aos graus-dias acumulados na estagao de crescimen- 
to em floresta latifoliada crescendo em solos arenosos e nao-areno- 
sos. G, solos nao-arenosos; #, solos arenosos (segundo Johnson et 
ai v 2000). 


de dc nutrientes, os lagos variant considcravelmentc. Urn cstudo 
de 12 lagos canadcnscs mostra uma rcla^o nftida entre a produ¬ 
ce pmrkria bmta (PPB) e a concentrate de fdsforo, demons- 
trando a impordnda dos nutrientes na limitafSo dc produtivida- 
de de lagos (Figura 17.15). Observe que a PPB facilmente supera 
a respira^io dos ecossistemas na maioria dos lagos, enfatizando a 
impordlncia sobrepujante da produ^So autdetone nesses lagos. O 
valor k parte no canto superior k dircita da Figura 17.15b foi 
atfpico para os locals de cstudo, porque houve ctluenda de csgo¬ 
to; ncste caso, a entrada aldctonc dc matdria orginica levou a um 
consumo mais alto do que a produce dc carbono organico no lago. 

£ importance observar que o ba- 
lanqo da energia radiante em relate k 
disponibilidade de nutricntes-chave 
podc afetar as razocs C:N:P (estequio- 
metria) nos tccidos de produtotes pri- 
mirios. Assim, Sterner e ookboradorcs 
(1997b) vcrificaram em alguns lagos 
canadcnscs dcficicntcs cm fdsforo que a 
disponibilidade de PAR rekdva ao Bsforo total (PAR:FT) afetou 
o cquillbrio da fixagSo dc carbono e a absorgSo dc fbsforo cm 
comunidadcs dc algas c, portanto, causou variates nas rabies 
C:P cm celulas vivas dc algas c detritos dc algas. O zooplancton 
que consome algas vivas c os dccompositores c detririvotos que 
dependent dos detritos de algas tern neccssidadcs espedfreas de 
nutrientes, c cstas sSo muito diferentes das razdes dos nutrientes 
em algas. Assim, as mudan^as na estequiometria das algas obser- 
vada por Sterner c colaboradorcs t£m conscqtiencias para o meta- 
bolismo hcterotrdfico c produdvidadc. ]k examinamos como tais 
desequilibrios entre a estequiometria do tecido vegetal c dc sens 
consumidores afetam as intcragocs da teia alimentar, a dccompo- 
si£io e aciclagemde nutrientes (ver Sogdcs 11.2.4,17.5.4e 18.2.5). 


... cuja 

disponibilidade 
pode interagir com 
a energia 
radiants, afetando 
a "estequiometria" 
das afgas (razoes 
C:N;P) 


fa) 




Mes 


FIGURA 17.12 Padroes sazonais no indice de area foliar (area das fo- 
Ihas divrdida pela £rea do solo abarxo da folhagem) de (a) alamo, (Popu- 
lus tremulosdes), do estrato superior, e (b) avela, Corylus comuta, do 
estrato inferior, em uma floresta decidua boreal, durante quatro an os de 
estudocom temperaturas de primavera contrastantes. [c) Produtividade 
liquida do ecossistema (PLE) cumulafiva [segundo Black et at., 2000). 


17.4.3 Os nutrientes e a importance das 
ressurgencias em oceanos 

Nos oceanos, os nlveis localmcnte al¬ 
tos de produtividade primiria cst&o 
associados a entradas altas de nutrien¬ 
tes oriundas dc duas fontes. Primeiro* 
os nutrientes podem fluir continua- 
mente para regides da plataforma cos- 
teira a partir de cstuirios, o que 6 excmplificado na Figura 
17.16. A produtividade na regi^o da plataforma interna 6 es- 


suprimemos rioos 
em nutrientes em 
ambientes 
marinhos... 

... a partir de 
estuaries... 
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FIGURA 17.13 fa) Datas do comedo e- do fim da estagao de crescinriento do comunidades do pampa argentine descritas na Segao 17.3.2. Os 
cinculos representam locais ao longo do gradients de precipitagao na regiao montanhosa e os triangulos representam os locais ao longo do 
gradients de plan id e (s eg undo Jobbagy et a/., 2002). 


pecialmente alta por causa das altas concert trac es dc nutrien¬ 
tes e porque a dgua reiativamente transparente proporciona 
uma profundi dadc razodvelj na qua! a fotossfntese lfquida 6 
positiva {a zona eufdtica). Junto ao continent^ a dgua 6 mais 
rica cm nutrientes, mas apresenta turbidez alta e sua produtivi- 
dade 6 mcnor. As zonas mcnos produtivas iocalizam-sc na plata- 
forma externa (e occano aberto), onde sc podc esperar que a pro- 
dutividadc primdria seja alta, pois a dgua e transparente c a zona 
eufdtica d profunda. Aqui, contudo, a produtividadc d baixa, dc- 
vido is concentrates dc nutrientes extrcmamentc habeas . 

As ressurg^ncias ocednicas repre- 
e ressurg£ncias sentam uma segunda fonte de altas 

concentrates de nutrientes. Estas 
ocorrcm cm plataformas continentals onde o vento d paraielo 
d costa ou incidc sobre eia com um pequeno dngulo. Como 
conscqudncia 3 a dgua sc dcsloca c d substitufda por dgua mais 
fria e rica cm nutrientes originada no fundo, onde os nutrien¬ 
tes sdo acumulados por sedimentato. As fortes ressurgdneias 


podem ocorrer tambdm em locais adjacentcs ds cristas subma¬ 
rinas, bem como cm dreas de correntes muito intensas. Quan- 
do a ressurgdneia alcanna a supcrficic, a dgua rica em nu¬ 
trientes provoca uma flora to {bloom) de produgao de fito- 
plancton. Uma cadeia dc organismos hctcrotrdficos tira 
provcito do alimento abundante e os grandcs estoques pes- 
queiros do mundo estdo localizados nessas regioes de pro- 
dutividade alta. 

Rccentcmcnte* o ferro foi iden- 
tiftcado como um nutriente iimitante 
que potcnciaimcnte afeta cerca de um 
terqo do oceano aberto (Gcidcr etal. t 
2001). O ferro, de baixfssima solubi- 
lidadc na dgua do mar, 6 derivado essential mente de material 
particulado transport ado pelo vento, e grandcs dreas occdni- 
cas o reccbem em quantidades insuficicntcs. Quando o ferro 6 
adicionado expcrimcntalmcnte a dreas ocednicas, podem ocor¬ 
rer fbrag6es massivas dc fitopldncton (Coale et al. t 1996); 


o ferro 6 um fetor 
Iimitante nos 
oceanos 
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FIGURA 17.14 {a) Radiagdo f otosslnteticamente ativa (PAR) atingin- 
do o leito de um riacho no Tennessee (barras) e eoncentragao de 
nitrato na agua do riacho (circulos) durante a primavera de 1992 (os 
pad roes foram muito sim flares em 1993). (b) Produtividade prim aria 
bruta (PPB)no riadho durante a primavera em 1992 e 1993 (calcula- 
da tendo por base as mudangas diarias totals na concentragao de 
oxigenio do riacho (segundo Hill 2001), 


17.4.4 Em comunidades aquaticas, a 

produtividade varia com a profundidade 


a produtividade do 
fitoplSncton varia 
com a 

profundidade 


Embora a concentragao dc um nutri- 
cntc limitante geralmentc determine 
a produtividade de ambientes aqudti- 
cos tendo por base uma irea, cm qual- 
quer corpo digua tambdm se consta- 

ta uma considered variate com a profundidade, resultante 
da atenuaglo da intensidade luminosa. A Figura 17.18a mos- 
tra como a PPB dcclina com a profundidade. A temperatura 
cm que a PPB 6 cquilibrada pcla respiragSo do fitopMncton* 
R, 6 conhecida como ponto dc compensate. A luz, absorvida 
pci as moldculas de dgua e pcla materia dissolvida e particula- 
da, dcclina cxponencialmente com a profundidade. junto k 
supcrffcie 3 a luz € superabundant^ mas*, cm profundidadcs 
maiorcs, sen suprimento fica limitado e sua intensidade, cm 
illtima andlise, determina a extensile da 20 na eufdtica. Bern 
perto da superficic 3 cspccialmcntc em dias ensolarados, pode 
haver mesmo fotoinibig^o da fotossfntcsc. Isto parecc acontc- 
ccr porqne a radiag^o 6 absorvida pdos pigmentos fbtossintd- 
ticos a uma taxa na qual cla nlo pode scr usada pcios canais 
fotossintddcos normais, sendo extravasada em rcaqdes dcstru- 
tivas de foto-oxidagSo. 

Quanto mais rico em nutrientes um corpo dkgua for* 
provavelmente mais rasa serd a sua zona cufdtica (Figura 
17.18b). Isto nlo 6 verdadeiramente um paradoxo. Os cor- 
pos dkgua com concentrates dc nutrientes mais altas ge- 
ralmente possuem maiorcs biomass as dc fitopMncton que 
absorvem luz e reduzem sua disponibilidade a uma profun¬ 
di dade maior. (Isto 6 exatamente andlogo i in£1u£ncia da 
sombra do doss el cm nma floresta, que pode remover ccrca 
de 98% da energia radiante antes que cla a loanee a camada 
de vegetagdo baixa que cobre o solo ou* confer me jd vimos* 
o leito do riacho.) Mesmo os lagos rasos, sc suficientcmcn- 
tc fdrtcis, pod cm ser des provides de vegetagio herbdcca no 
fun do j por causa do sombreamento pelo fitopMncton. As 
relates mostradas ua Figura 17.18a c b sdo dcrivadas de 
lagos f mas o padr&o 6 qualitativamcnte similar em ambien- 
tes occdnicos (Figura 17.19). 


floragocs tambdm ocorram quando 
suprem os oceanos dc ferro derivado 

Ao mesmo tempo que os nu¬ 
trientes sdo os fatorcs mais influentes 
para a produtividade occinica local, a 
temperatura e a PAR tambdm desem- 
penham um papel cm uma esc ala 
maior (Figura 17.17). Isto aumenta 
express ivamentc a nossa capacidadc de estimar a produtivida¬ 
de ocdlnica* pois a temperatura na superfifeie do mar e a PAR 
(juntamente com a concentragio dc clorofila na superffeie* 
um outro fator relacionado com a PPL) podem ser medidas 
usando tclcmetria por satdite. 


17.5 O destino da energia nos 
ecossistemas 

A produtividade secundaria 6 deftnida como a taxa dc produ- 
<£Lq dc nova biomassa por organismos hctcrotrdficos. Ao con- 
tririo das plantas, as baetdrias hcterotrdBcas, os fungos c os 
animais nlo podem daborar, a partir de moleculas simples, os 
compostos complexes rices cm energia dc que necessitam. Elcs 
obt&m sua matdria e energia diretamente pelo consume de 
material vegetal ou indiretamente de plantas, at raves da inges- 
tiao dc outros lietcrotrdficos. Os vegetais* os produtorcs pri- 
mirios, comprccndcm o primeiro nivcl trdftco em uma co- 
munidadc- os consumidorcs primirios ocorrem no segundo 


provavelmente, tais 
grandes tempestades 
dos continentcs. 

a temperatura e a 
PAR tamb^m 
afetam a 
produtividade 
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FIGURA 17.15 (a) Relagao entre a produti* 
vrdade primaria bmta do fitoplancton (plan- 
tas microscdpfcas) na agua aberta de alguns 
iagos canadenses e a concentragao de f6s- 
foro. (b) Relagao entre respiragao do ecos- 
sFstema e a fotossfntese bruta, medidas em 
datas diferentes nos lagos estudados. A li- 
nha tracejada indica onde a respiragao se 
iguala a PPB. A Irnha continua mostra a li- 
nha de regressao para a re lagan, As medi* 
das metaboEicas foram feitas em frascos no 
laboratOrio, utilizando amostras de agua re* 
tiradasdos liagos e observando as suas tern* 
peraturas (segundo Carignan &tat., 2000), 


nivcl trdfico; os consumidores secunddrios (carnfvoros)* no 
tcrcciro nivcl* c assim por diantc. 

17.5.1 Redoes entre produtividades primaria e 
secundaria 

Uma vcz que a produtividadc sccun- 
ddria dcpcndc da produtividadc pri- 
mdria., deveriamos csperar uma rela- 
glo positiva entre as duas varidveis 
nas co muni dad es. Voltando ao estu- 
do do riacfio dcserito na SegEio 
17.4.1* reiembramos qne a prod utivi dad e primdria decli- 
uou drasticamcntc durante o vcrSo* quando utn dosscl de 
foihas de drvorcs acima do riacho interccptou a maior par¬ 
te da radiag£o incidente. Urn consumidor importante da 
biomassa de algas 6 o caracol Elimia ciavaefbrmis. A Figura 
17.20a mostra como a taxa de crcscimento de caracdis no 
riacho foi mais baixa no vcriio- houve uma rdagio positive 
estatisticamente significativa entre o crcscimento de cara- 
edis e a PAR mcnsal no leito do riacho (Hill et al. t 2001). 
A Figura 17.20b-d ilustra a relate geral entre produtivi¬ 


dades primdria e secundaria cm excmplos aqudtieos e terri- 
colas. A produtividadc sccunddria pclo zoopMncton* que 
consume principalmente cdlulas fitoplanctonicas f cstd rc- 
lacionada positivamente k produtividadc £itoplanct6nica em 
uma gama de lagos cm partes diferentes do mundo (Figura 
17.20b). A produtividadc de baetdrias hetcrotrdficas cm lagos 
c occanos tambdm acompanha a do fitopMncton (Figura 
17.20c)i el as metabolizam matdria org£nica. dissolvida libera- 
da de cdlulas fltoplanctbnicas intactas ou produzida como rc- 
sultado da “alimcntag&o desordenada” por animais pastej ado¬ 
res. A Figura 17.20d mostra como a produtividadc de Geospi- 
za forth (um dos tcntilhoes de Darwin)* medida em termos 
do tamanho midio dos filhotcs cm uma ilha do arquipdago 
de Galdpagos* cstd relacionada k precipitagSo anual* em si um 
in dice de produtividadc primdria. 

Uma regra geral em ecossistcmas 
aqudticos c terrestres 6 que a produti- 
vidade sccunddria por hcrbivoros 6 
aproximadamente uma ordem de 
grandeza. menor do que a produtivi- 
dade primdria sobre a qua! cl a cstd 
baseada. Isto 6 uma propriedade con- 


existe uma 
reiagao geral 
positive entre 
produtividades 
primaria e 
secundaria 


a maioria da 
produtividade 
primaria n^o 
pass a atravds do 
sistema 
paste]a dor 
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FIGURA 17.16 Varia^ao na produtividade 
primaria liquida do fitoplancton, naconcen- 
trapao de nutriantes e na profundi dado au= 
fotica, em uma transecgao da costa da Ge* 
orgia, EUA, ate a borda da plataforma con* 
tinental {segundo Haines, 1979). 


sistcnte de todos os sistcmas paste] adores: quc parte da estru- 
tura trdftca de uma cornu uidadc quc depcndc, tia sua basc^ do 
consume de bio mas sa vegetal viva (no contcxto do ccossiste- 
ma } usamos o termo “paste] ador* em um scntido difcrente da 
sua dcfinigSo no Capitulo 9). Isto rcsulta cm uma cstrutura 
piramidal cm quc a produtividade de plantas forneec uma base 
ampla da qual depcndc uma produtividade mcnor de consu- 
midores primdrios, sobre a qua! sc encontra uma produtivida- 
de de consumidorcs sccunddrios ainda men or. Os nfvcis trdfi- 


cos podcm tambdm ter uma cstrutura piramidal, quando ex- 
prcssa em termos de densidadc ou biomass a. (Elton, 1927, foi 
o primciro a rcconlicccr esta propriedade fundamental da ar- 
quitctura da comunidade e suas id&as foram posteriormente 
apcrfcipoadas por Lindemann, 1942.) Por^m, cxistem muitas 
cxccqGes. As cadeias alimentares baseadas em drvores ccrta- 
mcnte terao mlmeros maiores (mas nd& biomassa) de herbivo¬ 
res por unidade de area do que de plantas. Jd as cadeias de- 
pendentes da produce fitopknct&nica podcm provocar pira¬ 
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FIGURA 17.17 Relates entne estinnativas diarras da produtividade primaria liquida (PPL) integradas a profundidade e: (a) temperatura na 
superffeia do mar (ISM), e (b) radiagao diaria fotossinteticamente disponivel (PAR) acima da superficie da agua. Os simbolos distintos estao 
ralacionados a oonjuntos de dados da diferentes ocaanos (segundo Campbell etal., 2002), 
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FIGURA 17.18 (a) Em um corpo d'agua> a 
relagao geral da produtividade primaria bruta 
{PPB}, da perda de calor respiratdrio {R) e 
da produtividade' primaria liquida (PPL) com 
a profundidade. O ponto de compensagao 
(on profun didade da zona eufotica, eu) ocor- 
re a profun didade (Z su ) onde a PPB equili- 
bra flea PPL d zero, (b) A PPL aumenta 
com a concentragao de nutrientes na agua 
(lago iii > ii > i). Afertilidade crescente e res- 
ponsavel por biomassas maiores de fito- 
plancton e um decrescimo consequente na 
profundidade da zona eufotica. 


mides invcrtidas de biomassa, com uma biomassa aftamente 
produtiva* mas pcquena, constitufda de cdlulas de algas de 
vida carta que mant£m uma bio mas sa maior de zoopMncton 
de vida mais longa. 

A produtividade de hcrbfvoros 6 invariavclmcnte mcnor 
do que a de plantas das quais cles sc alimentam. Para onde foi 
a encrgia que falta? Frimciro, nem toda a biomassa vegetal 
produzida 6 consumida viva por hcrbfvoros. Grande parte dela 
morrc scm ser pastejada c sustcnta a comunidadc dccomposi- 
tora (bacforias, fungos e animais detritfvoros). Scgundo, nem 
toda a biomassa vegetal ingcrida por hcrbfvoros (nem a bio¬ 
massa herbfvora ingcrida por carnfvoros) 6 assimilada e dispo- 
nfvcl para incorporag&o na biomassa dos consumidorcs. Parte 
6 pcrdida nas fezes, c is to tambdm pass a para os decomposito- 
res. Tcrceiro, nem toda a encrgia que foi assimilada 6 de fato 
convcrtida cm biomassa. Uma parte 6 pcrdida cortio calor rcs- 
piratdrio. Isto acontcce porquc ncnhum proccsso de conver¬ 
se de encrgia 6 scmpre 100% cfidcnte (parte 6 pcrdida como 
calor alcatoriamentc inutilizdvcl, cocrcnte com a scganda lei 
da termodinlmica) e tamb^m porquc o trabalho animal re- 
quer encrgia, novamcntc libcrada como calor. Estas tr£s rotas 


de encrgia ocorrem cm todos os nfvcis trdficos c silo ilustradas 
na Figara 17.21. 

17.5.2 Rotas possfveis do fluxo de energia 
atraves de uma teia alimentar 

A Figara 17.22 cxibe ama describe 
complcta da cstrutura trdfica de uma 
comunidadc. Ela eonsistc na pirimi- 
de de produtividade do sistcma paste- 
jador, mas adquire am car a ter de rca- 
lismo mediante o acfoscimo de dois elementos. O mais im- 
portantc e que ela acrcsccnta um sistema dec&mpositor - cste 
cstd invariavclmcnte ligado ao sistcma pastejador. Em segun- 
do lugar, ela rcconbcce que existem subcomponents de cada 
nfvcl trdfico cm cada sabsistema que operam de diferentes 
maneiras. Assim, faz-se uma distingSo entre mierdbios e detri¬ 
tfvoros qae ocupam o mesmo nfvcl trdfico c utilizam matfria 
orginica morta, e entre consumidorcs de mierdbios (microbf- 
votos) e de detritfvoros. A Figura 17.22 exibe as rotas possf- 


rotas aKternativas 
qua a energia 
pode seguir 
atravds da 
comunidade 
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FIG UR A 17.19 Exemplos de p erf is verticals de clorofila registrados no oceano, ao I on go da costa da Namibia. O exemplo (a) e tfpico de locais 
associados a ressurgencia oceanica: a medida que a agua fria ressurgente se aquece, desenvolve-se uma floragao fitoplanotonica na su peril- 
cie, reduzindo a penetragao da luz &, porta nto, a produtividade em agua mats profunda. G exemplo (b) 'lustra como o pico de abundancia pode 
deslocar-se para &gua mais profunda, a medida que uma floragao na superflcie em uma area de ressurgencia esgota as concentragoes de 
nutrientes. A floragao fitoplanctonica na sup erf fere no exemplo (c) e menos drastic a do que em (a) {talvez refletindo as men ores concentragoes 
de nutrientes na agua de ressurgencia); como consequencia, a concentragao de dorofita permanece relatrvamente alta a uma profundrdade 
maior. Os exemplos (d) e (e) sao de locais onde as concentragoes de nutrientes sao muito mais baixas (segundo Silulwane efai,, 2001), 


veis que um joule de energia, fixado na produgao primiria. 
liquids podc seguir 1 medida que 6 dissipado na sua trajetdria 
atravds da comunidade. Um joule de energia podc ser consu¬ 
mido e assimilado por um herbfvoro que usa parte dele para 
produzir traballio e o perde como cat or respiratdrio. Ou elc 
podc scr consumido por um herbfvoro c, mais tardc, assimila¬ 
do por um carnfvoro, que morre e entra no compartimcnto 
da materia orgiinica morta. Aqui, o que permanece do joule 
podc scr assimilado por uma hifa e consumido por um dcaro 
do solo, que o utiliza para realizar trabalho, dissipando como 
calor uma outra parte do joule. Em cada ctapa de consumo, o 
que permanece do joule podc nSo scr assimilado e passar nas 
fezes como matdria orgHnica morta, ou podc ser assimilado e 
respirado, ou assimilado e incorporado ao crescimcnto de tc- 
cido corporal (ou & produglo da prole - como no caso de 
filbotes da ave na Figura 17.20d). O corpo podc morrer c o 
que permanece do joule entra no compartimcnto da matdria 
orginica morta, ou elc podc scr capturado vivo por um consu- 
midor no proximo nfvel ttdfico, onde cncontra um outro con- 
junto de possfveis rotas cm ramificagSo. Basicamente, cada joule 
cncontrara scu caminho fora da comunidade, dissipado como 
calor cm uma ou mais das transigoes cm seu caminlio ao longo da 
cadeia alimentar. Enquanto uma moldcula ou um fon podem scr 
cidados infinitamente atravds de cadeias alimentares de uma co¬ 
munidade, a energia passa atravds delas apenas uma vcz. 

Nos sistemas pastejador c decompositor, as rotas possi- 
veis s;io as mesmas, com uma exccg&o crftica - as fezes c os 


corpos mortos sSo perdidos pelo sistema pastejador (c entrant 
no sistema dccompositor), mas as fezes e os corpos mortos do 
sistema decompositor sSo simplesmcnte devolvidos ao com- 
partimento da matdria orginica morta na sua base. Isto tern 
um significado fundamental. A energia disponfvel como ma¬ 
teria org&nica morta podc ser complctamcntc metabolizada - 
c toda a energia perdida como calor pel a respiragSo - mesmo 
se este processo cxigir virias voltas atravds do sistema decom¬ 
positor. As cxcegocs s^o as situagdes em que: (i) a matdria 6 
levada para fora do ambientc local para ser metabolizada em 
outro lugar, como, por exemplo, os rejeitos de um riacho; c 
(ii) as condigdes abibticas locais s£o muito desfavordveis aos 
processes de dccomposigSo, deixando bols6es de materia alta¬ 
me ntc cncrgdtica incompletamcntc metabolizada, tambdm 
conhccidos como pctrdlco, carv&o c turfa. 

17.5.3 A Importance das eficiencias de 

transference na determinagao das rotas 
de energia 

As proporgoes da produg&o primdria 
Ifquida que flu cm ao longo de cada 
uma das possfveis rotas de energia de¬ 
pendent das eficiencias de transferincia 
no mo do como a energia 6 usada c 
passada de uma etapa para a prdxima. 


a import&ncia 
relative das rotas 
de energia 
depends de tres 
eficiencias de 
transference:... 
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FIGURA 17.20 (a) Padrao sazonal da cres- 
cimento de carac6is (aumento medio do 
peso de caracdis rndividualmente tnareados, 
durante urn mes no leito do riacho ± EP). O 
circulo vazio represents o crasdmento am 
um local de riacho nao-sombreado proximo, 
em juniho (segundo Hill ef a/., 2001). (b) 
Rela^ao antre produtividades primaria e se¬ 
cundaria de zooplan cton em I ago (segundo 
Brylinski e Mann, 1973). (c) Relagao entra 
produtividades bacteriana a fitoplanctbnica 
na agua doce e na agua do mar (segundo 
Cole et aL, 1988). (d) Tamanho mddio de 
ninhada de Geospiza fortis em relagao a 
precrpitagao anual (relacionada positive men- 
te a produtividade primaria); os cfrculos va- 
zios representam anos particularmente umi- 
doSj quando ocorreram eventos de El Nino 
(segundo Grant etal. t 2000). 


O conhedmcnto dos valorcs das trfe categorias de cfici£neia 
de transfer£ncia 6 tudo quc 6 ncccssirio para prcvcr os padrdcs 
de fiuxo de cncrgia. Elas s&o a eficihtcia de consumo (EC), a 
efieientia de assimila^do (EA) e a eficiincia de p rodugao (EP). 

... eficiencia de eficifncia dc consumo, 

consume., EC = I / P , xlOO 

n ji-i 

Rcpctindo em palavras* EC 6 a porcentagem da produti¬ 
vidade total dispordvel cm um nfvcl trdfico (P ? _ J que 6 real- 
metitc consumida {“ingcrida”) por um compartimetito trdfi- 
co “um nfvcl acima” (IJ. Para consumidores primaries no sis- 
tema paste]ador, a EC 6 a porcentagem dc joules produzida 
por unidade de tempo* como PPL que penetra nos intestines 
de herbivoros. No caso de consumidorcs sccunddrios* cla 6 a 
porcentagem da produtividade de herbivoros eonsumidos por 
carnivores. O rcstantc morre sent ser consumido c entra no 
sistema decompositor. 

Na Figura 17.23, s&o mostrados diversos valorcs regis- 
trados para as e£ici£neias de consumo dc herbivoros. As csti- 
mativas* na maioria, slio extremamente baixas, gcralmcntc re- 
fletindo a falta dc atratividade de grande parte do material 
vegetal* devido k sua atta propor^So dc tecido de sustentaqio 
estrutural, mas is vczes tambem como conseqti£ncia das den- 
sidades comumcnte baixas dc herbivoros (devido k a^o dos 
sens inimigos naturais). Os consumidorcs dc plantas micros- 
cdpicas (microatgas crescendo sobre leitos on fitoplancton de 
vida livre) podem alcanqar densidades maiores* ter menos te¬ 
cido cstrutural para ingcrir e tirar proveito dc uma maior por¬ 


centagem de produgSo primiria. Os valorcs mddios para a efi- 
ci£ncia dc consumo slo inferiorcs a 5% cm florcstas* aproxi- 
madamentc 25% cm comunidades herbaceas e super!ores a 
50% cm comunidades dominadas por fitoplancton. Conhe- 
cemos muito menos sobre as cficicncias dc consumo de carnfvo- 
ros sc alimcntando de suas presas, c quaisquer estimativas siao 
cspcculativas. Os prcdadorcs venebrados podem consumir 50- 
100% da produce da presa vertebrada, mas talvez apenas 5% da 
presa invertebrada. Os prcdadorcs invertebrados consomcm tal- 
vcz 25% da produce disponfvcl da presa invertebrada. 

cfici£ncia dc assimilate ... efici£ncia de 

EA = A / I x 100 assimila^ao.... 

FI R 

A cfici&ncia de assimila^o 6 a porcentagem de cnetgia 
elementar nos intestines de consumidorcs cm um comparti- 
mento trdfico (IJ, quc 6 assimilada atravds da parede intesti¬ 
nal (A n ) e sc torna disponivel para incorporate no cresci- 
mento ou 6 utilizada para rcalizar trabalho. O rcstantc d per- 
dido como fezes c entra na base do sistema dccompositor. Uma 
“efici£ncia dc assimila^o” <5 muito menos facilmentc atribuf- 
da a microrganismos. O aiimento n^o entra em uma invagi- 
nato do mundo externo passando atravt^s do corpo do mi- 
crorganismo (como o intestino de um organ ismo superior) e 
nao s^o produzidas fezes. No sentido dc quc as baetdrias e os 
fungos tipicamcntc assimilam efetivamente 100% da materia 
org&nica morta que clcs digerem extern amentc e absorvem* 
com freqiiencia sc diz que clcs tem uma “eficiSncia dc assimi- 
lato” dc 100%. 
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FIGURA 17,21 Modelo de fluxo de energia 
atraves de um cornpartimenlo trdfico. 
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FIGURA 17.22 Mode Id generalizado 
de estrutura trofica e fluxo do energia 
atraves de uma tefa alimentar (segun* 
do Heal e MacLeaiHj 1975). 


As eficiencias dc assimilate sSo tipicamente baixas para 
herbfvoros, dctritfvoros e microbfvoros (20 a 50%) c alias para 
camivoros (ao redor dc 80%). Em geral, os animais slio po- 
b remen tc constitufdos para consumir mat6ia organica morta 
(prindpalmente material vegetal) c plantas vivas, sem dtivida, 
em parte por causa da ampla ocorr£ncia dc defesas vegetais 


Osicas e quimicas, mas prindpalmente devido k alta propor- 
to dc complexes compostos qufmicos estruturais cm sna cons- 
titui^ao, tais como a celulosc c a lignina. Entretanto, confer- 
me dcscrcvc o Capitnlo 11, muitos animais cont£m uma mb 
croflora intestinal simbidtica. que produz celulasc c auxilia na 
assimilate de materia orginica vegetal. De ccrta forma, csscs 
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FIG UR A 17.23 Relagao entre a porcentagem da produ^ao prim aria 
liquid a {PPL) consumida por herbivores e a produtividade prim aria 
liquids. O, fitoplancton; microalgas bentbmcas; □, leitos da ma- 
croalgas; ♦, Campinas com macrdfitos de ague does; ■, campinas 
com herb4ceas marinhas; A marismas; A, campos; O mangyes; *, 
florestas (dados de divarsas fontes, comprfados por Cebrian, 1999). 

animals t£m aproveitado sen prdprio sistema decompositor. A 
alocaqio dos produtos vegetais para rafzes, madeira, folhas, 
sementes c frutos tem influ£ncia na sua utilidade para os licr- 
bfvoros. As sementes e os fmtos podem ser assimilados coni 
eftci&ndas cm torno de 60-70%, c as folhas, com cerea dc 
50%, c a efici£ncia dc assimila^&o para a madeira 6 de 15%. O 
alimento dc carnivoros (c dctritfvoros, tais como os abutres 
que eon so mem carca^as de animals) apresenta um problcma a 
menos para digestlo e assimila^o. 


cncrgia assimilada. Os cndotdrmicos dc pequeno portc cxi- 
bem as efici£ncias mais baixas, sendo que os insetfvoros mi' 
ntisculos (p. cx., corrufras e musaranhos) t&m as mais baixas 
cfici£ndas dc produ^So dc todos. For outro lado, os micro rga- 
nismos, incluindo os protozoirios, tendem a ter efiei£ndas de 
produ^ao bastante alt as. Elcs tem vidas curtas, tamanhos pc- 
quenos c rcnovagSo populacional ripida. Infclizmente, os 
m&odos disponivcis nao s£o suficientcmcnte sensfveis para 
detectar mudanqas popnlacionais cm esealas de tempo c es- 
pa^o relcvantcs para microrganismos, cspccialmcntc no solo. 
Em geral, a cfidencia dc produ^&o aumenta com o tama- 
nho nos cndotdrmicos e diminui bem nitidamentc nos cc- 
totdmicos. 

... que s© 

cfidencia dc transfcr£ncia de nfvel comb Hem. dando 

trdfico, ETNT = P /P . x 100 a efici&ncia de 

n ra " 1 transfer&ncia de 

nivel trdfico 

A cfidencia de transferred trd- 
fie a total dc um nivel trdfico para o prdximo 6 simplesmcnte 
EC x EA x EP. No perfodo seguinte ao trabalho pionciro de 
Lindemann (1942), gcralmentc sc admitiu que as cfid&ncias 
dc transferred trdfica cram de aproximadamente 10%; al- 
guns ccdlogos, na verdade, faziam referenda a uma “leU dos 
10%. Contudo, certamcntc n£o hi lei da natureza que assegu- 
rc com precis ao que um decimo da cncrgia de um nfvel trdfi¬ 
co seja transferido para o prdximo. Uma compila^o dc cstu- 
dos trdficos dc uma ampla sdrie de ambientes dc igua docc c 
marinho, por exemplo, revelou que as efidSncias dc transfe¬ 
rred dc nivel trdfico variaram entre 2 e 24%, embora a me- 
dia fosse de 10,13% (Figura 17.24). 

17.5.4 Fluxo de energia atraves de comunidades 
contrastantes 


... e eficiGncia de efici£ncia dc produce, 
produgio... EP = P /A x 100 

7? n 

A efici£ncia dc produ^io 6 a porcentagem de cncrgia as¬ 
similada (AJ incorporada a nova biomass a (PJ. O restante 6 
intciramcntc perdido para a comunidadc pela rcspira$io, sob 
a forma de cal or. (Produtos da cxcrcqao c da sccrc^io ricos cm 
energia, que tomam parte cm processes metabdlicos, podem 
ser vistos como produ^iao, P rj , c tornam-se disponfveis, como 
corpos mortos, para os dccompositores.) 

A efici£ncia dc produ^io varia principal mente dc acor- 
do com a catcgoria taxondmica dos organismos considcrados. 
Os invertebrados, cm gcral, t£m efici^ncias altas (30^40%), 
perdendo rclativamcntc pouca. cnetgia como cal or respiratd- 
rio e convcrtcndo mais assimilados para a ptodu^io. Entre os 
vertebrados* os ectotirmicos (cuja temperatura do corpo varia 
dc aeordo com a temperatura ambicntal) t£m valorcs intcrmc- 
diirios de EP (ao redor de 10%), c os cudotirmicos, com seu 
alto disp£ndio dc cncrgia associado i manutengio dc uma tem- 
peratura coustante, couvcrtcm cm produce apenas 1 -2% da 


pap^is relatives 
dos sistemas 
pastejador a 
decompositor em 
comunidades 
contrastantes 


Considcrando os valorcs prccisos de 
produtividade primiria Ifquida (PPL) 
cm um ccossistema, bem como as EC, 

EA c EP para os diversos agrupamcn- 
tos trdficos apresentados no modclo 
da Figura 17.22, scria possivd prever 

c compreender a importancia rclativa das diferentes possfveis 
rotas dc cncrgia. Taivcz nio seja surpresa que ncnlium cstudo 
incorporou todos os compartimcntos do cco s sistema c todai 
as cficiSncias dc transfer^ncia das espicics components. Con- 
tudo, sio possfveis algumas gcneralizagocs, quando sc compa- 
ram as propriedades brutas de sistemas contrastantes (Figura 
17.25). Assim, o sistema decompositor 6 provavclmcnte res¬ 
ponsive! pcla maioria da produ^So secundiria c, portanto, por 
grande parte da perda. dc calor pela respira^ao, cm cada comu¬ 
nidadc do mundo. O sistema pastejador tem scu papel maior 
cm comunidades planct6nicas, onde uma grande por^io da 
PPL 6 consumida viva e assimilada com cfidencia bastante 
alta. Contudo, mesmo aqui, 6 evidente que densidadcs muito 
altas de bact^rias hetcrotr6fica.s ua comunidadc planct6nica 
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F1GURA 17.24 Distribuigao de frequences de efficiencies de transfe- 
rencia de nivel trofico em 48 estudos troficos de comunidades aquatr- 
cas. Exfste urna variagao cons ide ravel entre os estudos e entre os 
niveis trdficos. A media e 10,13% (EP - 0,49) (segundo Pauly e Chris¬ 
tensen, 1995). 


sub sis tcm dc moldculas org&nicas dissolvidas cxcrctadas por 
c&ulas fitoplanctdnicas, talvez consumindo deste modo mais 
do que 50% da produtividade primdria como materia org&ni- 
ca “morta” (Fenchcl, 1987a). O sistcma pastcjador tcm in- 
£lu£ncia pcquena cm comunidades terrestres, porquc o consu- 
mo por hcrblvoros e as efidencias de assimila^&o slo baixas. 


AMm disso, esse sistcma £ quase incxistcntc cm muitos ria- 
chos pequenos c aqudes, simplcsmentc porquc a produtivida¬ 
dc primdria £ muito baixa. Estes liltimos dependent, para sua 
base dc energia, da materia org&nica morta produzida no am- 
bientc terrestre, a qual £ Ibdviada on carrcgada para a dgua. A 
comunidade bcntdnica dc occanos profundos tcm uma cstru- 
tura trdfica rnnito similar i dc riachos c aqudes {todas podem 
scr descritas como comunidades heterotrdficas). Neste caso, a 
comunidade vive cm dgua demasiadamente profunda para que 
a fotossintese seja aprcciavel ou mesmo ocorra, mas cssa co- 
munidadc obtdm a sua base dc energia dc or gan is mos mortos 
do fitoplincton, baetdrias, animais c sedimentos provenientes 
da comunidade autotrdfica na zona cufbtica acima. Segundo 
uma perspective diferente, o lcito do oceano £ equivalent ao 
chio dc uma fioresta sob um dossel impenetrate!. 

Po demos deslocar-nos das general iza^oes rclativamcnte 
brutas para considcrar, na Figura 
17.26, uma gama maior de ecossiste¬ 
mas terrestres c aqudticos (dados com- 
pilados de mais dc 200 registros pu- 
blicados por Cebrian, 1999). A Figu¬ 
ra 17.26a primeiro mostra a gama dc 
vatorcs para PPL cm uma variedade 
dc ecossistemas terrestres c aqudticos. A Figura 17.26b reenfa- 
tiza como a eficidncia dc consume por paste) adores £ particu- 



as efficiimcias de 
consume de 
pastejadores Sao 
mats alias onde as 
plantas t&m 
razoes G:N e C:P 
baixas 


fa) Fioresta 


(b) Campo 



Comunidade planctonica 

Respirag&o Respiraglio 



(d) Comunidade de eurso d'agua 

Resplrapao 



Proveniente da bad a terrestre 


FIGURA 17.25 Padroes gerais de lluxo de energia para: {a) uma fioresta, fb) um campo, (c) uma comunidade planctonica marinha e (d) uma 
comunidade de riacho ou um agude pequeno. Os tamanhos relatives dos quadros e setas sao proporcionais as grandezas relativas dos 
comparlimentos e fluxes. MOM, materia organica morta; PPU produgao primaria Ifquida, 
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FIGURA 17.26 Diagram as mostrando uma gama de iipos de ecossistemas em relagao a: (a) produtividade prim aria liquids (PPL), fb) porcen- 
tagem da PPL consumrda por detritlvoros, (c) porcentagem da PPL canaiizada como detrito, (d) porcentagem da PPL acumulada como detrito 
retrain o e (e) porcentagem da PPL exportada. Os diagram as abrangem valores com porcentagem quartii de £5 e 75%, e as linhas centra is 
representam a mediana de diversos estudos (segundo Cebrian, 1999). 


larmcntc baixa cm ccossistemas otide a biomassa vegetal con- 
tdm uma presenqa considered de tecido de sustentive c 
quantidades de nitrogjfenio c fdsforo rclativamcnte baixas (is to 
£ t florestas, comunidadcs arbustivas e mangues). A biomassa 
vegetal nioconsumida por herbivoros se torn a detrito c con- 
tribui incomparavdmcnte com a maior parte para o quadro 
dc matdria orgtnica morta (MOM) na Figura 17.25. Nao sur- 
preendentemente, a porcentagem de PPL destinada ao detrito 
£ a mais alta cm florcstas e a mais baixa em comunidadcs fito- 
planctftnicas c bentdnicas de microalgas (Figura 17.26c). A 
biomassa vegetal dc comunidadcs terrestres £ impalativel nHo 
apenas para herbivoros; para decompositores e detritivoros, 
da £ tambem dc digcstlo reladvamcntc diffcil. Assim, a Figu¬ 
ra 17.26d mostra que uma pro por Vo maior de product* pri- 
miria se acumula como detrito refratirio (persistindo por mais 
do que um ano) cm florcstas, comunidadcs arbustivas, cam- 
pos c campinas com maerdfitos dc igua doce. Por fim, a Figu¬ 
ra 17.26c mostra a porcentagem da PPL que £ exportada dos 
sistemas. Os valores siio geralmente modcstos (medianas dc 
20% ou menos), indicando que, na maioria dos cases, a maior 
parte da biomassa produzida cm um ecossistcma £ nclc consu- 
mida ou dccomposta. As cxceqdcs mais dbvias slo os mangues 


c, cm particular, os bancos dc macroalgas (que freqiicntcmcn- 
te habitant cos toes rochosos), onde porgocs reladvamcntc gran- 
dcs dc biomassa vegetal sio removidas e afastadas pci a a^o de 
tempestades e ma r£s. 

Em geral, as comunidadcs compostas de pkntas cuja es- 
tequiometria representa um status nutricional mais elevado 
(concentrates mais alias dc nitrog£nio c Bsforo, isto £ t ra- 
z6es C:N c C:P mais baixas) perdem uma porcentagem mais 
alta para herbivoros, produzem uma propor^o men or dc de¬ 
trito, experimentam taxas de decomposite* mais ripidas e f 
cm conscqii£ncia, acumulam mcnos detrito refratirio c tern 
menores reserves de carbono orgitiico morto (Cebrian, 1999). 

A aprcscntaV^ dc informa^o na Figura 17.26 enfatiza 
padrdes cspaciais ua maneira como a 
energia se desloca atravds de ecossistc- 
mas do mundo. Entrctanto, n&o dc- 
vemos perder de vista os padrocs tem¬ 
porals que cxistem no balanqo entre 
produce* c consumo dc matiria orgi- 
nica. A Figura 17.27 mostra como a PPB, a RE (soma da res- 
piraVo autotrdfica c hetcrotrbfica) e a produtividadc liquida 
do ecossistcma (PLE) variaram sazonafmente durante cinco 


padrdes temporals 
no balance entre 

produgao e 

consumo de 
materia orgtnica 
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FIGURA 17.27 Valores medics mensais 
para: (a} produtividade prim&ria bruta (PPB), 
(b) respiragao do ecossistema (RE) e (c) 
produtividade liquids do ecossistema (RLE) 
em uma floresta com ilamo no Canada (se* 
gun do A rain et a/., 2002). 


anos dc cstudo de uma floresta boreal com dlamo {Populus 
tremuloides) no Cauadd. A PPB anual total {a drca sob as cur- 
vas dc PPB na Figura 17.27a) foi a tnais alta cm 1998, quando 
a temperature foi alta (provavelmente tesultante de um even- 
to de El Nifio - vcr a seguir), c a mais baixa cm 1996, quando 
a tcmpcratura foi cspecialmcntc baixa. As variag6cs anuais na 
PPB(p. cx.j 1.419 gCm- 2 cm 1998, 1.187 gCm 2 em 1996) 
foram grandes, quando comparadas com as variaqdes na RE 
(1.132 g C nr 2 c 1.106 g C m -2 , rcspectivamcnte), porquc a 
ocorr£ncia de primavcras qucntes causou aumcntos mais rdpi- 
dos da fotossftitcsc do quc a rcspiragio. Isto lcvou no total a 
valores mais altos de PLE cm anos mais qucntes (290 g C mf 
2 em 1998, 80 g C nr 2 cm 1996). Observe como a PLE £ 
negativa (a RE supera a PPB c as reservas dc carbono cstlo 
sendo usadas pci a comunidadc), cxccto nos mescs de verao, 
quando a PPB supera consistentcmcnte a RE. Neste local, os 
valores anuais cumulativos da PLE foram sempre positivos, 
indicando quc mais carbono 6 ftxado do quc 6 respirado a 
cada ano c a floresta £ um dreno dc carbono. Entretanto, isto 
Mo 6 vdfido para todos os ecossistemas a cada ano (Paige et 

at. , 2002). 

A floresta com dlamo, discuti- 
da antes, absolutamente, Mo £ o 
dnico ecossistema cujas variances 
anuais no fluxo de cncrgia podem scr 
causadas por ciclos climiticos, como 
EL Nino-Southern Oscillation (ENSO, ver tambem Scqao 
2.4.1). Os eventos da ENSO exibcm ocorr^ncia esporddi- 

ca, mais tipicamcntc a cada 3-6 anos. Durante tais eventos, 
a tcmpcratura pode scr signifkativamente mais alta em al- 
guns locals e mais baixas cm outros. Igualmente signiflca- 
tiva 6 a precipitate, quc pode scr 4-10 vezes mais alta cm 
algumas dreas (Holmgren et al. s 2001). El Nifio tem sido 
corrclacionado com mudanqas drdsticas cm ccossistemas 


aqudticos (lcvando atd ao colapso dc atividadcs pesqueirasj 
Jordan, 1991). Mais rcccntemcnte, tornou-sc dbvio que El 
Nino pode causar mudanqas importances igualmente no 
dmbito continental. A Figura 17.28 mostra a variate anual 
nos ndmeros de lagartas nas Ilhas Gatdpagos cm um ccnso- 
padrio condimdo cm anos diferentes desde 197 7 3 plotada 
no mesmo grdfico com a precipitate anual. Ocorrc uma 
correlate extraordinariamentc forte por causa da depen¬ 
ded a do numcro de lagartas em relate d produtividade 
primdria, quc £ consideravclmcntc mais alta em anos dmi- 
dos. Vimos na Figura 17.20d como o ndmero total de crias 
do tentilhlo Geospizafortis foi muito maior nos quatro anos 
de ENSO (cfrculos vazios na figura). Isto rcflctc* cm anos 
muito mais dmidos, a produgao muito maior das semen- 
tes, frutos c lagartas quc eies consomcm. Niao aumenta so- 
mente o ndmero de crias dc tentilhocs, mas tambem o ta¬ 
rn anlio de suas ninhadas e a probabilidade de crid-Ias com 
dxito at£ o estdgio de cmplumar-sc. 

Nosso conhecimcnto crescentc do impacto de eventos 
da ENSO sobre o fluxo de cncrgia atravds dc ccossistemas su- 
gcrc que as mudangas previstas cm eventos metcoroldgicos 
extremos, esperadas como tcsultado da mudangaclimdtica glo¬ 
bal indtmda pclo homem, afetar&o pro fundament e os proces- 
sos dos ccossistemas cm muitas partes do mundo. Estc tdpico 
serd rctomado no Capitulo 22. 

A seguir, examinaremos o fluxo de matdria atravds dos 
ccossistemas, rcconhcccndo quc a taxa com quc os recurs os 
s&o fornecidos e usados por autdtrofos c lietcrdtrofos depends 
fundamcntalmente do suprimento de nutrientes (Capitulo 18). 
Ap6s, veremos como a produtividade do ecossistema ajuda a 
determinar as conscqiidncias das intcraqScs compctitivas e entre 
predador e presa para a composite da comunidadc (Capitulo 
19), a ccologia da tcia alimcntar (Capitulo 20) e a riqueza cm 
cspdcics (Capitulo 21). 


consequ£ncias da 
ENSO para a 
energetics do 
ecossistema 
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FIG UR A 17.28 Variagao anual no numero 
do lagartas (± EP; •), segundo um censo- 
padrao om relagao ao histogram a de p red- 
pitas ao anual na ilha do Daphne Major, ar- 
quipdlago de Galapagos (segundo Grant et 
at., 2000), 


Resume 

O termo ccossistema 6 usado para indicar a comunidadc bio- 
ldgica (produ tores primdrios, deco mposi tores* detritivorosj 
hcrbfvorosj etc.), junto com o ambientc abibtico cm que da 
cstd inscrida. I in da man n lan^ou os fundamentos dc uma cidn- 
cia denominada energdtica. ocoldgjca, ao considerar a eficidn- 
cia dc transferdneia entre nfveis trdficos - a partir da radia^io 
ineidente recebida. por uma comunidadc* passando por sua 
captura na fotossintese das plantas vcrdcs, ate seu uso subsequente 
pdos heterdtrofos. Estc 6 o tbpico do presente capituio. 

Os corpos dos organismos vivos dentro dc uma unidade 
dc irca constituent uma colheita cm pb dc bio mas sa. A produ- 
tividadc primiria refere-se a taxa com que a bio mas sa 6 pro- 
duiida pdas plantas por unidade de drea. A fixa^do total de 
energia pda fotossintese 6 a produtividadc primdria bruta 
(PPB)* uma parte da qua! b respitada pdas plantas como rcs- 
pira^So autotrdfica (RA). A diferen^ entre PPB c RA b a pro¬ 
dutividadc primdria lfquida (PPL) e representa a taxa real de 
produce dc nova biomass a que fica disponivd para o consu¬ 
me dos organismos hctcrotrdficos. A taxa de produce dc bio- 
mas sa pdos heterbtrofos b a produtividadc secunddria* e sua 
respira^do b a respira^do hcterotnSfica (RH). A produtividadc 
liquida do ecossistcma (PLE) b a PPB menos a respira^do total 
(RA + RH). 

Discutimos os padrScs amplos da produtividadc primd- 
ria na face do globo e cm rela^ao ds variates sazonais c anuais 
nas condi$6es e observamos que as ra^oes produtividadc 
primdriaibiomassa sdo mais altas cm comunidadcs aqudticas 
do que cm terrestres. 


Os fatorcs que limitam a produtividadc primdria terres- 
tre sdo a energia solar (e particularmente seu uso incftcicnte 
pdas plantas)* a dgua e a temperatura (e suas intcra^ocs com- 
plcxas)* a textura c a drenagem do solo, albm da disponibilida- 
dc de nutrientes. O comprimcnto da esta£io de crcscimcntO' b 
espccialmentc influente. Em ambientes aqudticos* a produtivida¬ 
dc primdria depende, cm particular, da disponibilidadc da radia- 
^do solar (com padroes nftidos rdacionados d profundidade da 
dgua) c dos nutrientes (os aportes de nutrientes cm lagos por 
a^ocs human as, os aportes dos estudrios para os oceanos e as zo- 
nas de rcssurgcncias ocdnicas sdo espccialmentc importantes). 

Ao contrdrio das plantas, as baetbrias hcterotrbficas* os 
fungos c os animais ndo consegucm* a partir dc molbculas sim¬ 
ples* prodtmr os compostos complexos ricos cm energia de 
que neccssitam. Elcs obtbm sua materia e energia diretamente 
consumindo material vegetal ou indiretamente de plantas co- 
mendo outros heterdtrofos. Existc uma relate gcral positiva 
entre produtividadcs primdria e secundiria cm ecossistemas* 
mas a maior parte da produ^do primdria pass a, quando mor- 
ta* atravbs do sistema de detrito* e ndo atravbs do sistema pas¬ 
te] ador como material vivo. As rotas tra^adas pel a energia atra- 
vds das comunidadcs sdo determinadas por trbs eficidncias dc 
transferbneia dc energia (eficidncias de consumo* dc assimila¬ 
te e dc produ^do). As cftcidncias de consumo no paste] o sdo 
mais altas onde as plantas possucm pouco tccido dc sustenta- 
to estrutural c baixas razocs C:N c C:R Discutimos tambdm 
os padrdcs temporals no cquilfbrio entre a produtividadc pri¬ 
mdria c 0 seu consumo por hcterbttofos, bem como mostra- 
mos como os padr6cs dimdticos amplos (como El Nino) po- 
dem influenciar profundamente as cnergddcas dos ecossistemas. 
























Capftulo 18 

O Fluxo de Materia Atraves dos 

Ecossistemas 



18.1 Introdu^ao 

Os elementos c compostos qufmicos sSo fundamentals para 
os processes vitais da vida. Os organismos vivos gastam cner- 
gia para extrair compostos qufmicos do sen ambiente; clcs os 
ret£m c os usam por um perfodo, para, postedormente, per- 
d£-los outra vet. Portanto, as atividadcs dos organismos in- 
fluen dam profundamentc os padrocs de fluxo de matdria quf- 
mica na biosfera. Os ccoflsiologistas procuram saber como os 
organismos obfom e utilizam os compostos qufmicos de que 
ncccssitam (ver Capftulo 3). Neste capftulo, como no ante¬ 
rior, mudamos a £nfasc e considcramos as maneiras pelas quais 
a biota, cm uma drea continental ou dentro de um volume de 
dgua, acumula, transforma e trans porta maforia entre os dife- 
rentes componcntes do ecossistcma. A drea escolhida pode ser 
o globo terrestre, um contincnte, uma bacia hidrogrdfica ou 
simplesmentc um metro quadrado. 

18.1.1 Rela$6es entre fluxo de energia e 
ciclagem de nutrientes 

O grande componentc da materia viva cm qualqucr comuni- 
dade 6 a dgua. O resto 6 constitufdo principalmente de com¬ 
postos de carbono (95% ou mais), c csta 6 a forma, cm que a 
energia 6 acumulada e armazenada. A energia i csscnciafmcn- 
tc dissipada quando os compostos de carbono sdo oxidados 
em didxido de carbono (C0 2 ) pelo metabolismo de tecidos 
vivos ou dos seus decompositores. Embora tenhamos considcta- 
do os fluxos de energia e carbono em capftulos separados, os do is 
estlo intimamentc ligados cm todos os sistemas bioldgicos. 

O carbono entra na cstrutura tnSfica de uma comunida- 
de quando uma moldcula simples, CtX, 6 absorvida na fotos- 
sfntesc. Se for incorporado & produtividade primiria Ifquida, 
de fica disponfvel para consumo como parte de uma mol^cu- 
la de aqiicar, de gordura, de protefna ou, muitas vezes, de celu- 
losc. Ele segue a mesma rota da energia, sendo sucessivamcnte 
consumido, defocado, assimilado c talvcz incorporado k pro- 


a energia nao 
pode ser ciclada e 
reutilizada; a 
materia pode... 


dutividadc seeunddria cm um compartimcnto trdfico. Quan- 
do a mofocula altamentc energdtica, ondc o carbono sc locali- 
za, 6 por fim utilizada para forncccr energia para rcalizar tra- 
balho, a energia 6 dissipada sob forma de calor (conforme dis- 
cutimos no Capftulo 17), e o carbono 6 liberado novamente 
para a atmosfera como C0 2 , Aqui termina a forte liga^do en- 
tre energia c carbono. 

Uma vcz transformada cm calor, 
a energia nlo pode mais ser usada por 
organismos vivos para rcalizar traba- 
llio ou como combustfvei para a sfn- 
tesc de biomassa (seu dnico papcl pos- 

sfvel 6 momentlneo, ajudando a man ter a temperatura corpo¬ 
ral). O calor 6 por fim perdido para a atmosfera c ndo pode 
mais ser reciclado. O carbono do C0 2 , ao contririo, pode ser 
utilizado novamente na fotossfntcse. O carbono e todos os 
outros elementos nutrientes (p. ex., nitrog£nio, fosforo, etc.) 
cstio disponfveis is plantas como molsfoulas inorginicas sim¬ 
ples ou fons na atmosfera (C0 2 ) ou como ions dissolvidos na 
dgua (nitrate, fosfato, potissio, etc.). Cada um pode ser in¬ 
corporado a complexes compostos de carbono orginico cons- 
tituintes da biomassa. Basicamcnte, no entanto, quando os 
compostos de carbono sdo metabolizados a C0 2 , os nutrien¬ 
tes mincrais sdo liberados novamente sob forma inorginica 
simples. Uma outra planta pode, entdo, absorv£-los, c, por- 
tanto, um dtomo individual de um elemento nutriente pode 
passar repetidamente de uma cadeia alimentar para outra. A 
Figura 18.1. ilustra a rcla^do entre o fluxo de energia e a cicla¬ 
gem de nutrientes. 

Pela sua propria natureza, cada joule de energia pode ser 
ttsado apenas uma vez, e os nutrientes qufmicos, os blocos cons- 
trutores de biomassa, podem mudar a forma da moldcula da qual 
fazem parte (p. ex., nitrato-N para protefna-N para nitrato-N). 
Eles podem ser utiiizados de novo e reciclados repetidamente. Ao 
contrdrio da energia da radia^ao solar, os nutrientes nao tern um 
fornocimento inalterivel; o prooesso de rcten^o de alguma parte 
na biomassa vim reduz o suprimento rcmancsccntc para o rcs- 
tantc da comunidadc. Sc os vegetais c seus consumidorcs ndo 
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Perda de cator 
respiiatdno 


Perda de calor 
resplratdrio 



FIGURA 18.1 Diagrams mostrando a rela- 
$ao entre o fluxo de energia (setas mais da* 
ras) e a cidagem de nutrientes, Os nutrien* 
tea localizad os na matdria organ ica (setas 
mais escuras) sao distingurdas do estado 
inorganico livre (seta branca). MOM = mate* 
ria organica rnorta; PPL= produ^ao prfm&ria 
liquids. 


fosscm posteriormcnte dfloompostos, o fornerimento do nutrientes 
scria csgotado, e a vida sobre o plancta cess ark, A atividadc dos 
organismos hctcrotrdficos 6 fundamental para a rcalka^io da d- 
dagem de nutrientes c para a manuten^ao da produtividadc. A 
Figura 18.1 mostra a liberal dc nutrientes em sua forma inor¬ 
ganics simples ocorrendo somentc a partir do sistema decompo¬ 
sitor. Na realidade, uma parte 6 fiberada tambdm do sistema pas¬ 
te] ador. O sistema dccompositor, etitretanto* desempcnlia um 
papd muito importante na cidagem dc nutrientes. 

A Figura 18.1 dcscreve um qua- 
dro bastante simpiificado cm um im¬ 
portante aspecto. Ncm todos os nu¬ 
trientes liberados durante a decompo¬ 
site s^o ncccssariamentc absorvidos novamentc pclos vege- 
tais. A cidagem de nutrientes nunca 6 perfeita, e alguns deles 
s^o exportados } por escoamcnto, da terra para os cursos d'dgua 
(flnalmcntc, para os ocean os); outros nutrientes, como o ni- 
trog£nio c o enxofrc, que possucm fascs gasosas, podem ser 
perdidos para a atmosfera. Alum disso, uma comunidadc rccebc 
suprimentos adidonais dc nutrientes que n£o dependem direta- 
mentc dc entradas dc matdk dceomposta rccentemente - mine¬ 
rals dissolvidos na chuva, por cxemplo, on derivados do intempe- 
rismo dc rochas. 


... mas a cidagem 
de nutrientes 
nunca 6 perfeita 


18.1.2 Biogeoqufmica e ciclos biogeoquimicos 

a "bio" na Podcmos imaginar que os pools de etc- 

mentos quimicos cxistcm oomparti- 
mentos. Alguns compartimentos ocor¬ 
rem na atmosfera (car bo no no C0 2 , nitrog£nio como nitrog£- 
nio gasoso, etc.)* alguns nas rodias da Uwsfera (cilcio como 
um constituintc dc carbonato de cilcio, potdssio no fcldspato) c 
outros na hidrosfem - a igua no solo, cm cursos d J %ua, lagos ou 


oceanos (nitrogfinio em nitrato dissolvido, ids foro em fosfato, 
carbono em dcido carbSnico, etc.). Em todos esses cases, os 
dementos cxistcm sob forma morg&rdca. Os organismos vi¬ 
vos (a biota) e os corpos mortos e cm decomposite P 0f sua 
vest* podem ser considerados como compartimentos consti- 
mfdos de dementos sob forma orginica (carbono em cdulose 
on gordura, nitrogdiio cm protein a, fdsforo em trifosfato de 
adenosina, etc.). A biogeoquimica 6 a ci£ncia que cstuda os 
processes qufmicos que ocorrem dentro desses compartimen¬ 
tos e, mais espccificamcntc, dos fluxes de dementos entre des. 

Muitos fluxos geoqufmicos ocorrem na aus£ncia de vida f 
pdo simples fato dc todas as formates gcoldgicas acima do 
nfvd do mar estarem sofrendo erosSo c degrada^io. Os vul- 
edes lib cram cnxofrc para a atmosfera, quer os organismos es- 
tejam presentes ou nao. Por outro I ado, os organismos alte¬ 
ram a taxa dc fluxo c o fluxo difcrcncial dos dementos, pda 
cxtrato e reddagem de alguns compostos quimicos do ma¬ 
tt ancial geoquimico subjaccntc (Waring c Scblcsinger, 1985). 
O termo biogeoquimica i apropriado. 

O fluxo dc matdia podc ser in- 

vestigado cm diferentes esealas espa- 

& r pode ser estudada 

ciais c temporais. Os ccdlogos intcrcs- g m diferentes 
sados nos ganhos, nos us os e nas per- 
das dc nutrientes pda comunidade dc 

um pcqncno aqude ou dc um hectare de campo podem enfo- 
car os pools locais de compostos qufmicos. Eles n&o precisam 
ocupar-sc da contribui^io de vulcocs ao es toque de nutrientes 
ou do possfvel dcstino dc nutrientes lixiviados do contincntc 
que S &0 finalmcntc depositados no lcito ocelnico. Em uma 
eseala maior, constatamos que a qufmica da dgua cor rente i 
muito influenciada pda biota da drea dc terra que drena (sua 
bacia hidrogrifica; ver Seijio 18.2.4) e, por sua vest, influencia 
a quimica c a biota do lago, do estuirio ou do mar para o qual 
flui. Nas Scqdcs 18.2 c I8.3j trataremos dos dctalhcs dos flu- 
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xas de nutricntcs de ecossistemas terrestrcs e aquiti- 

cos. Outros investigadorcs cstio inter essados na cscala global. 
Elcs rctratam uma imagcm dos contetidos c fluxo s dos com- 
partimcntos mais amplos conccbfveis - a atmosfcra integral, os 
oceanos como um todo, etc. Os ciclos biogeoquimicos globais 
scrlo discutidos tia Sc^io 18.4. 

18.1.3 Estoques de nutrientes 


importante de pcrda cm sistemas tcrtestrcs ocorrc quando a ex¬ 
portable mineral (p. ex., de cdtions dcvido h. cliuva dcida) supera 
a rcposi^do provcnicnte das atividades de dcsagrega^So. 

Os componcntcs dos estoques de nutricntcs siio discuti- 
dos a scguir. 

18.2 Estoques de nutrientes em 
ecossistemas terrestres 


As possibilidades de ganhos c pcrdas de nutrientes pelos ecos¬ 
sistemas slio as mais diversas (Figura 18.2). Podemos cons- 
truir um cstoque de nutrientes mediante a identificagSo c a 
medico de todos os process os dos lados {cr^dito e ddbito) da 
equa^So. Para alguns nutrientes, em alguns ecossistemas, o 
estoque pode cstar praticamente cm cquilfbrio. 

Em outros casos, as entradas su- 

as vezes, as peram as saidas, c os nutricntcs sc acu- 

entradas equilibram ' . . . L . 

mulam nos compartimcntos da bio- 

nern sempre massa viva e da matdria organica mor- 

ta. Isso 6 espccialmcnte evidente du¬ 
rante a succsslio na comunidade (ver Se^Io 17.4). 

Por fim, as safdas podem superar as entradas, sc a biota 
sofrer perturbagSes por cventos oomo o fogo, dcsfolhamento in¬ 
tense (causada, p. ex., por um ataque de gafanhotos) ou desmata- 
rnento em grande eseala ou colheita da safra. Uma outra forma 


18.2.1 Entradas para as comunidades terrestres 

O intemperismo da rocha matrii c do 
solo 6 cm geral a principal fontc de 
nutricntcs como cdlcio, ferro, magn^- 
sio, fdsforo e potdssio, que podem, 
cnt&o, scr absorvidos at raves das rai¬ 
ses das plantas. O intemperismo mee&nico 6 cans ado por pro¬ 
cesses, como o congelamento da igua c o crcscimcnto de rai¬ 
ses nas fcndas. Entretanto, muito mais importante para a li¬ 
berate de nutrientes vegetais s£o os processes de intemperis¬ 
mo qufmico. A carbonatato £ um proccsso de significado 
especial c consistc na rea^Ho do dcido carbdnico (H 2 CO^) com 
minerals, para liberar ions como cdlcio e potdssio. A dissolu- 
to simples de minerais cm dgua tambdm disponibiliza nu- 


entradas da 
nutria rites... 

... proven ientes do 
intemperismo de 
rochas e do solo. 


Depositee Deposig&o 



AbsorgHo 

gasosa 


umida 


sees 


Fixag&o de 
nitroginio 


DesnitrificagSo 
e o-utras reag&es 
do sdo 


Intemperismo quimico 
de rochas e do solo 


Eimssao 

gasosa 






■a 




7 9 




Solugao 
e emissSo 

,0 de gases ae 

tl 

Perdas para o 
sedimento e liberagao 
proveniente dele 

M * 


Perda de 
aerossdis 


Deposigao umida 
e Deposigfio seca 


Aqua subterranea 


Fixagao 
de nitrog&nio 
e desnitrifieagSo 

tl 


Fluxo da 
cor rente para 
estuaries 
e oceanos 


Descarga da 
4gua subterranea 


FIGURA 1&.2 Componentes dos estoques de 
nutrientes de um sistema terrestre e de um 
aquatico. Observe que as duas comunidades 
estao ligadas por fluxo de corrente, que d uma 
safda importante do sistematenestre e uma en- 
trad a importante para o sistema aquatico. As 
entradas sao mostradas em m a morn, e as saf- 
das, em preto, 
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trientcs da rocha e do solo* c o mcsmo sc obtbm com as rea- 
g6es hidrollticas envolvcndo dcidos orgitiicos liberados pelos 
ftmgps ectomicorrfzicos (ver ScgSo 13.8.1) assodados a raizes 
das plantas (Figura 18.3). 

O C0 2 atmosfbrico 6 a fonte do 

, provenientes da contciido dc carbono de comunidades 
atmosfera,... . 4 . 

tcrrcstrcs. Similarmcntc* o mtrogemo 

gasoso proveniente da atmosfcra fornccc a maior parte do com 
tciido dc nitrogbnio das comunidades. VMos tipos dc bactb- 
rias c algas verde-azuiadas possuem a enzima nitrogenase c 
eonvertem o nitrogenio atmosfbrico cm fens ambnio (NH 4 + ) 
soiiivcis* que podem depois scr absorvidos pelas rafzes c utili- 
zados pelas plantas. Todos os ecossistemas tcrrcstrcs reeebem 
um potico de nitrogbnio disponlvel pcla atividadc dc baetbrias 
dc vida livre* mas as comunidades que contbm plantas como 
leguminosas e o amieiro {Alnus spp.)* cujos nbdulos das raises 
contbm baetbrias simbiontes fixadoras dc nitrogbnio (ver Sc- 
g&o 13.10) j, podem rcccbcr por csta via um aportc substancial 
dcste elemento. Por cxcmplo* mais do que 80 kg ha 1 ano -1 dc 
nitrogbnio foram disponibilizados por fixate* biolbgica cm 
uma planta^So de amieiro* cm compara^So com 1 a 2 kg ha _: 
ano' : provenientes da chuva (Bormann c Gordon 1984); c a fixa¬ 
te dc nitrogenio por leguminosas podc scr ainda mais expressi- 
vx valores na faixa dc 100 a 300 kgha' ] ano' 1 nao s£o incomuns. 

Outros nutrientes provenientes 

umktae deposi^So da “mosfera sc tornam disponfveis is 
seca. ... comunidades como deposiq&o timida 

(na chuva* neve c ncblina) ou deposi- 
fdo seca (queda de partfculas durante perfodos sem chuva c 
absor^io gasosa). A chuva nSo 6 ^gua pura* pois contbm subs- 
tincias qufmicas derivadas dc virias fontes: (i) gases-trago* 



FIGURA 1S.3 Os fungos ectomiconnzrcos assodados a raizes de ar- 
vores podem mobtlrzar fdsforo, potassio, cSIcio e magn^sio prove- 
niantes de substrates minerais sdlrdos, mediante secret ° organ ica 
acida, Esses nutrientes torn am-se depois dispomveis a planta hospe- 
deira por meio de um componente fungico denominado micelio (se- 
gundo Lands wee rt eta/,, 2001). 


co mo bxidos de cnxofrc c nitrogbnio; (ii) across bis produzidos 
quando goticulas dc dgua provenientes dos oceanos evaporam 
na atmosfcra c liberam partfculas ricas cm sddio* magnbsio* 
clorcto e sulfato; (iii) partfculas de pocira dc intndios* vul- 
c6cs e vendavais* frcqucntcmentc ricas cm cdlcio* potassio c 
sulfato. A chuva 6 fbrmada por componcntcs que servem de 
miclcos para a forma to das gotas de dgua (rainout) c por outros 
componcntcs* particulados c gasosos* que s^o lavados da atmos- 
fera quando a chuva cai {washout) (Waring e Schlesingcr* 1985). 
No infeio da chuva* as concentrates de nutrientes siio mais 
elevadas* mas elas cacm i medida que a atmosfcra sc torna 
progressivamente limp a. Em relate & chuva* a neve retira 
mcnos efetivamente substancias qufmicas da atmosfcra* mas 
as gotfculas dc ncblina possuem concentrates ibnicas espe- 
cialmcnte altas. Os nutrientes dissolvidos na preeipitato sc 
tornam disponfveis ks plantas cm geral quando a dgua alcanna 
o solo c podc ser absorvida pelas suas raizes. Todavia* parte dos 
nutrientes 6 absorvida dirctamcnte pelas folhas. 

A deposi^ao seca pode scr um process o particularmentc 
importante cm comunidades com uma cstai^o seca longa. Na 
Espanha, cm quatro ftorcstas dc carvalho espanhol (Quercut 
pyrenaka ) situadas ao longo de um gradientc de precipitate** 
por cxcmplo* cm certas ocasidcs* a deposit^ seca foi respon- 
sdvel por mais do que a metadc do aporte atmosferico de mag- 
nbsio* manga lies* ferro* fdsforo* potissio* zinco c cobrc rccebi- 
do peio doss cl (Figura 18.4). Para a maioria dos clemcntos* a 
importancia da deposit^ seca foi mais acentuada cm florestas 
dc ambientes mais secos. Contudo* a deposit a SCCiL foi 
insignificantc para florcstas dc locais mais umidos. A Figura 
18.4 cxibc tambbm* para cada nutrientc* a demanda florcstal 
anual (aumento anual da biomassa acima da superffeie do solo 
multiplicado pela concentrate mineral na biomassa). O aporte 
anual dc muitos eiementos na deposit^ umida e na deposi¬ 
ts seca foi muito maior do que o necessdrio para satisfazer a 
demanda (p. ex.* Cl, S* Na* Zn). Porbm* para outros elcmcn- 
tos* e espccialmentc para florcstas cm ambientes mais secos* 
os aportes atmosfbricos anuais praticamcnte sc cquipararam k 
demanda (p. ex.* P* K* Mn* Mg) ou foram inadequados (N* 
Ca). Naturalmcnte* os deficits dc eiementos scriam maiores sc 
a produtividadc das raizes fosse levada cm considcra^So* c ou- 
tras fontes de aporte de nutrientes devem ser espccialmcnte 
significativos para vdrios desses eiementos. 

Ao mesmo tempo cm que podem os imaginar os aportes 
dc deposit^ umida c deposit° scca chcgando vertiealmente* 
parte do padrlo dc ingresso dc nutrientes cm uma floresta 
depende da capacidade que ela tern dc interccptar aquclcs 
movidos horizontalmentc pclo ar. Isso foi demonstrado para 
florcstas caducifblias mistas no cstado dc New York* quando 
Weathers c colaboradores (2001) mostraram que as entradas dc 
cnxofre* nitrogbnio e cdlcio na borda da floresta foram 17 a 56% 
maiores do que no sen interior. A tio difundida tendbneia dc 
fragmentato de florcstas resultantc de ates human as tern 
provdveis conseqilbncias negativas para sens estoques de nu¬ 
trientes* pois florcstas mais flagmentadas possuem uma pro- 
porto maior dc hdbitat de borda. 
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FIGURA 18.4 Aporte atmosferico anual como 
deposigao umida (DU) e deposigao seca 
(DS), comparado a demanda anual de nu* 
tri antes (DN; considerada para □ crescimen- 
to das arvores acima da superflcie do solo), 
para quatro florestas de carvalho ao I on go 
de urn gradrente de precipitagao (Si e o lo¬ 
cal mais umido, S4, o local mais seco) na 
Espanha (segundo Marcos e Lanctio, 2002). 
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... provenientes de 

entradas 

hidroldgicas... 


A Igua corrcntc dcscmpcnha um 
papel importante na safda de nutrien¬ 
tes provenientes de ecossistemas ter- 
restres (ver Seglo 18.3). Entretanto, 
cm poucos casos, o fluxo da corrcntc pode forncccr uma cn- 
trada express iva para as comunidades terrestres, quando, apos 
uma inundagao, o material 6 depositado cm planicics aluviais. 

Por dltimo, mas tamblm muito 
... e provenientes . ■ ■ j j i 

importante, as atmdadcs hum an as 

human ns contribucm com entradas express ivas 

de nutrientes para muitas comunida¬ 
des. Por exemplo, as quantidades dc C0 2 e dxidos dc nitroge- 
nio e cnxofre na atmosfera t£m aumentado pela queima de 
combustlvcis fdsscis, bem como as conccntragScs de nitrato e 
fosfato na Igua corrcntc t£m crcscido pel as prlticas agricolas c 
pelo despejo de esgotos. Essas mudangas t£m conscqii£ncias 
de longo alcancc, que scrlo discutidas mais tarde. 


18.2.2 Saidas provenientes de comunidades 
terrestres 


os nutrientes 
poctem ser 
perdidos... 


... para a 
atmosfera ... 


Um itomo de nutriente pode ser absor- 
vido por uma planta que 6 ingerida por 
um hcrblvoro, o qual, apds, morre c 6 
dccomposto, libcrando o Itomo dc vol- 
ta para o solo, ondc elc 6 absorvido pclas rafzes de uma outra 
planta. Dessa maneira, os nutrientes podem circular dentro da 
comunidadc durante muitos anos. Dc maneira altcmativa, o Ito- 
mo pode passar atraves do sistema cm poucos minutes, tatvez 
sem qualquer interaglo com a biota. Scja qua! for o caso, o Itomo 
por fim send perdido por meio de um dos vdrios processes que 
removem nutrientes do sistema (Figuta 182). Esses processes cons¬ 
tituent o lado do debito da equagio do estoque de nutrientes. 

A liberaglo para a atmosfera c uma 
rota dc perda dc nutrientes. Em muitas 
comunidades, cxistc um equillbrio anual 
aproximado no estoque de carbono; o carbono fixado pclas plan- 
tas fotossintetizantes 6 cquilibrado pelo carbono libcrado para a 
atmosfera como CO, oriundo da respirable de plantas, de mi- 
crorganismos c de animais. Outros gases slo libcrados pclas ativi- 
dades dc bactlrias anacrdbicas. O metano 6 uma substincia bem 
conhecida dos solos de plntanos e florestas de planicics aluviais, 
produzida por bactlrias da zona andxica inundada de solos dc 
terras timidas. Todavia, scu fluxo lfquido para a atmosfera depen¬ 
ds da taxa em que 6 produzido cm relaglo I sua taxa de consume 
pclas baeforias acrobicas nos liorizontcs do solo mais superficiais 
nlo-saturados, com cerca dc 90% consumido antes que elc al- 
cancc a atmosfera (Bubicr c Moore, 1994). O metano igualmcn- 
te pode ser de alguma importincia em locais mais sccos. Elc 6 
produzido pela fcrmcntaglo anaerdbica nos cstdmagos dc ani¬ 
mais paste] ado res. Em florestas dc altitude, perfodos dc prccipita- 
glo intensa podem produzir condigocs anaerdbicas que per¬ 
sistent por certo tempo dentro dc microambientcs na camada 
orginica do solo (Scxstone et al. y 1985). Em tais locais, baetd- 


rias como Pseudomonas reduzem o nitrato a nitrog£nio g^asoso 
ou N,0 no processo dc desnitrificaglo. As prdprias plantar 
podem ser fontes diretas de liberaglo dc gases e particulados. 
Por exemplo, os dossdis das florestas produzem hidrocarbone- 
tos volltcis (p. ex., terpenos), e Irvorcs de florestas tropicais 
emitem aerossdis contendo fdsfbro, potlssio e cnxofre (Wa¬ 
ring c Schlcsinger, 1985). Por fim, o gls amdnia 6 libcrado 
durante a deoomposiglo de excrement os dc vertebrados c rc- 
presenta um componentc importante no estoque de nutrien¬ 
tes dc muitos sistemas (Sutton etaL t 1993). 

Outras rotas dc perda dc nutrientes slo importantes cm 
circunstincias espcciais. Por exemplo, o fogo, cm pouco tem¬ 
po, pode converter cm C0 2 uma grande parte do carbono de 
uma comunidadc. A perda dc nitrog£nio como gls voMtil pode 
ser igualmcnte dramltica: durante uma queimada intensa cm 
uma fioresta de conffcras no norocstc dos EUA, 855 kg ha _] 
(igual a 39% do pool de nitrog£nio orginico) foram perdidos 
dcsta maneira (Grier, 1975). Constatam-se tamblm pcrdas 
subs tan dais dc nutrientes quando os silvicultorcs removem as 
Irvorcs ou os agricultotes colhem os produtos dc suas lavouras. 

Para muitos elementos, a rota 

mais importante de perda csti no flu- 

* A subterranGa g 

xo da corrcntc. A Igua que drena do cu rsos d'4gu a 

solo de uma comunidadc terrestre, via 

Igua subterrlnea, para um curso d’lgua transporta uma carga 
de nutrientes que£ parcialmentc dissolvidae parcialmcntc par- 
ticulada. Com exccglo do ferro e do fdsforo, que nao slo m6- 
veis nos solos, a perda de nutrientes vegetais ocorre predomi- 
nantcmcnte cm soluglo. Os particulados no fluxo da corrcntc 
sc apresentam como matdria otglnica morta (cm especial fo- 
Uias de Irvorcs) c como partfculas marginicas. Apds a prccipi- 
taglo ou o derretimento da neve, a igua que drena para os 
riachos 6 em geral mais dilufda do que durante os perfodos 
sccos, quando as iguas concentradas da solugao do solo repre- 
sentam uma maior contribuiglo. Entrctanto, o efeito do volu¬ 
me compcnsa cm muito as concentragdcs mais baixas nos pc- 
rlodos umidos. Portanto, a perda total de nutrientes 6 gcral- 
mente a mais aka quando a prccipitaglo e a descarga do ria- 
cho slo elevadas. Em rcgidcs ondc a roeba matrix 6 permeivei, 
as perdas ocorrcm nlo somentc por fluxo dc corrcntc, mas 
tambdm na igua subterrinea profunda. Essa Igua pode de- 
scmbocar cm um curso d’lgua ou lago, apds um certo perfodo 
c a alguma distancia da comunidadc terrestre. 


18.2.3 As entradas e safdas de carbono podem 
variar com a idade da fioresta 

Law e colaboradorcs (2001) oompararam os padrocs de armaze- 
namento c fluxo dc carbono cm uma fioresta jovcm (abatida hi 
22 anos) c cm uma fioresta madura (nlo-explorada, Irvorcs de 
50 a 250 anos), ambascom pinheiro pondcrosa (Firmsponderasa )), 
no Oregon, EUA Sens rcsultados estlo resumidos na Figura 18.5. 

O conteiido total dc carbono do ecossistcma (vegctaglo, 
detritos c solo) da fioresta madura foi aproximadamente o 
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a floresta 
madura 6um 
dreno liquido de 
carbono (entrada 
maior do que 
salda)... 


dtabro do da. florcsta jovcm. Houve 
difcrcn^as notdveis na porccntagem de 
carbono armazenado na biomassa viva 
(61% na madura, 15% na jovcm) e 
na madcira morta sobrc o chao da flo¬ 
resta (6% na madura, 26% na jovcm). 
Ess as difcren^as reflctcm a influ£ncia da materia orginica no 
solo e dc restos lenhosos na floresta jovcm, derivados do pc- 
rfodo prr£-explorat6rio da sua histdria. Quanto k biomassa viva* 
a floresta madura contevc mars do que 10 vczcs cm rclaqlo i 
florcsta jovcm f com a maior difcrcn^i no component lcnho- 
so da biomassa arbbrea. 

A produtividadc primdria abaixo da superflcic do solo 
difcriu pouco cntrc as duas florestas, mas, pclo fato dc a flo¬ 
rcsta jovcm cxibir uma produtividadc primiria Ifquida acima 
da superAcic do solo (PPLC) muito mais baixa, a produtivi- 
dade primiria Ifquida (PPL) total foi 25% mais alta na florcs¬ 
ta madura. Os arbustos respondcram por 27% da PPLC na 
florcsta jovcm, mas apenas 10% na florcsta madura. A res pi¬ 
ratic betcrotrdflca (dceompositores, dctritfvoros e outros ani- 
mais) foi um pouco mais baixa na florcsta madura do que a 
PPL, indicando que csta florcsta 6 um dreno lfquido dc carbono. 
Na florcsta jovcm, contudo, a respira^io hctcrotrdfica superou 
a PPL, tor nan do cste local uma fontc Ifquida de C0 2 para a 
atmosfera. Em ambas as florcstas, a respiragio da comunidadc do 
solo foi responsivcl por 77% da respira^io bctcrotrdfica total. 

Esses resultados forneccm uma boa 
ilustra^io das rotas, dos armazenamcn- 
tos e dos fluxos dc carbono cm comuni- 
dadcs florcstais. Elcs tambdm servem para 
enfatizar que as entradas e safdas dc nu- 
trientes nio cstlo sempre cm cquilfbrio 
nos ecossistemas. 


... e uma floresta 
jovem 6 uma 
fonte liquids de 
carbono (saida 
maiior do que 
entrada] 


18.2.4 Importancia da cicfagem de nutrientes em 
relagao as entradas e safdas 


Pclo fato dc muitas perdas de nutricn- 
tes dc cornu nidadcs tcrrcstrcs scrcm 
canal izadas atravds dos riachos, uma 
compara^io da qufmica da igua cor- 
rente com a da precipitate pode rc- 
vclar muito sobrc a absor^ao diferen- 
cial c a ciclagcm dc elementos qufmicos pcla biota terrestre. 
Que importancia tem rcalmcnte a ciclagcm de nutrientes cm 
rcla^io ao seu gasto? A quantidade dc nutrientes ciclada por 
ano c mcnor ou maior do que os suprimentos c perdas ex ter- 
nos? O cstudo mais aprofundado sobrc csta questio foi rcali- 
zado por Likens c colaboradores na Florcsta Experimental dc 
Hubbard Brook, uma irea de florcsta caducifblia temperada 
drenada por pequenos riachos c localizada nas White Moun¬ 
tains dc New Hampshire, EUA. A bacia hidrogriflea - a ex- 
tens io do ambiente terrestre drenada por um dctcrminado ri- 
acho - foi considcrada como unidade dc cstudo devido ao 
papcl desempenhado pelos riaclios na exportag&o dc nutrien¬ 
tes. Deflniram-sc seis bacias pequenas c scus fluxos dc saida 
foram monitorados. Uma rede de pluvidmetros registrou as 
quantidades dc chuva, neve com chuva c neve. As andliscs quf- 
micas da precipita^o e da dgua dos riachos possibiiitaram calcu- 
lar as quantidades dc diversos nutrientes que entravam c saiam 
do sistema (cssas quantidades estSo indicadas na Tabela 18.1). 
Durante todos os anos do cstudo encontrou-sc um padrao simi¬ 
lar. Na maioria dos casos, a safda dc nutrientes qufmicos por es- 
coamento superficial era superior k sua entrada por chuva, neve 
com chuva c neve. A rocha matriz e o solo, intemperizados c 
lixiviados a uma taxa dc aproximadamente 70 g nr 2 ano -1 , cons- 
titucm a fonte adicional dc compostos qufmicos. 


o movimento da 
ague une 
comunidades 
terrestres a 
aquatic as 



FIGURA 18.5 Estoques anuais de carbono 
para uma floresta madura e- uma floresta ]o- 
vem> ambas com Pirtus ponderosa. Os ve¬ 
to ros de armazenamento do carbono estao 
em g C nr 2 , ea produtividadc primiria liqui- 
da (PPL) o a respira-gao heterotrofica (R h ) 
estao em g C nr 2 ano _1 (setas). Os numeros 
acima da superfide do solo representam o 
armazenamento do carbono na folhagem 
das arvores, na biomassa restante da flo¬ 
resta, nas plantas do sub-bosque e na ma¬ 
de ira morta sob re o chao da floresta. Os 
numeros logo abaixo da superficie do solo se 
referem as raizes das arvores e a serrapilhei- 
ra. Os numeros maisababio correspondem ao 
carbono do solo (segundo Law et at., 2001). 
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TABELA 18.1 Estoques anuais da nutrientes para bacias arborizadas 
da Hubbard Brook (kg ha' 1 anc 1 ). As antradas correspondem a mate¬ 
rials dissolvidos na precipitagao ou como deposrgao seca. As saidas 
correspondem &s perdas na agua corrente como material dissolvido 
e matdria organ ica particulada (seg undo Likens et a/., 1971) 



NH% 

NO-, 

k + 

Ca 2 * 


Na+ 

Entradas 

2,T 

16,3 

1,1 

2,6 

0,7 

1,5 

Saidas 

0,4 

8,7 

1,7 

11,8 

2,9 

6,9 

Variagao liquida* 

+2,3 

+7,6 

-0,6 

-9,2 

-2,2 

-5,4 


* A vana^So tfquuda § posiiiva quando a bacia qanha materia e 6 negativa quando 
ela peide, 


Em quase todos os casos, as en¬ 
tradas c saidas dc nutrientes for am 
pcquenas, cm comparagSo com as 
quantidadcs mantidas na biomassa c 
rcdckdas dcntro do sistema. O nitro- 
g£nio, por excmpio, ingrcssou no sis- 
tcma nSo somentc pda precipita^to 
(6,5 Jig lia -1 ano' 1 ), mas tamb&n por 
mdo da fixagSo do nitrog£nio atmosf^rico por microiganis- 
mos (14 Itg ha _: ano -1 )- (Observe que a dcsnitrificaqlo por 
outros microrganismos, libcrando nitrog£nio para a atmosfe- 
ra> tambdrn ocorrc, embora n&o tenha sido mcdida.) A expor- 


Hubbard Brook - 
as antradas a 
saidas de 
nutrientes da 
floresta sao 
pequenas, am 
com paramo com 
a ciclagem interna 


tag^o para os riaclios de apcnas 4 kg ha~ : ano -1 destaca qu&o 
scguramentc o nitrog£nio 6 mantido c ciclado dcntro da bio- 
massa florcstal A saida para os riachos reprcscnta apcnas 0,1% 
da colheita cm p6 do nitrog£nio total mantido na materia org&- 
nica viva e morta da floresta. O nitrogenio tevc um comporta- 
mento incomum, pois sna perda liquida por escoamento superfi- 
dal cm dirc^o aos riaclios fbi inferior i sna entrada pcla predpi- 
ta^lo, refletindo a complexidade das entradas e saidas e a efleien- 
cia da sua ddagem. Contudo, apesar da perda liquida dc outros 
nutrientes por parte da floresta, a exportable dcstes fbi ainda in¬ 
ferior cm tclagSo ^s quantidadcs flxadas na biomassa. Em outras 
palavras, a norma 6 uma reddagem relativamentc eficicnte. 

Em um experimento de grande 
escala, todas as irvorcs dc uma das bad- 
as dc Hubbard Brook foram cortadas, c 
fbi aplicado herbieida para impedir o 
rebrotamento. A exportable total de 

nutrientes inorg&nicos dissolvidos da bacia pertnrbada snbin, 
entao, 13 vczes cm relate k taxa normal (Figura 18,6). Dois 
fenbmenos foram responsiveis por isso. Primeiro, a cnorme re¬ 
duce das superficies transpirantes (folhas) permitiu que 40% 
mais dc chuva passassem atrav& da igua subterrinca e fbssem 
dcscarrcgadas nos cursos d 5 £gua, c estc aumento do fluxo dc saida 
causou taxas maiorcs de lixiviagao de substincias quimicas c de 


o desflorestamento 
desfaza del age m 
a provoea perda 
de nutrientes 



FIGURA 16.6 Concentragao de ions na agua 
corrente da bacia desflorestada experiment 
talmente e de uma bacra-controle em Hub¬ 
bard Brook. O memento do desflcrestamen¬ 
to esta indicado por setas. Observe que o 
eixo vertical dos '‘nitratos" tern uma descon- 
tinuidade (segundo Likens e Borman, 1975). 
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irttemperismo das rochas e do solo. Em scgundo lugar, e mais 
significative, o dcsflorcstamcnto rompcu cfetivamente a ciclagcm 
interna de nutrientes do sistema, ao separar o processo de decom¬ 
posite do processo de absor<^ao pclas plantas. Na ausbneia de 
absor^So de mitrientes na primavera, quando as drvorcs caduci- 
fdlias liaviam come^ado a produto, os nutrientes inotginicos 
liberados pela atividadc dos dccompositores ficaram disponfveis 
para serem kxiviados pela tfgua de drenagem. 

O efeito principal do dcsflorcstamcnto foi sobre o nitro- 
g£nio dos nitratos, enfatkando a ciclagcm normalmentc efi- 
cicntc k qual o nitrogenio inorginico csti submetido. A safda 
de nitrato para os curses d’dgua aumentou 60 vexes ap6s o 
distiirbio. Outros Ions biologicamcnte importantes tambdm 
foram lixiviados mais rapidamente, cm conseqiienda da sepa¬ 
rate dos mecanismos de ciclagcm de mitrientes (potissio: 
aumentou 14 vexes; cdlcio: sete vexes; magndsio: cinco vexes). 
Contudo, a perda de sddio, um elemento com menor signifl- 
cado biologicoj mostrou uma alterable menos dristica depois 
do dcsflorcstamcnto (aumento de 2,5 vexes). Prcsumivclmen- 
tc, cle apresenta uma ciclagcm menos cficiente na floresta c, 
dcsse mo do, a separate teve um efeito menor. 


18.2.5 Alguns pontos-chave sobre estoques de 
nutrientes em ecossistemas terrestres 


diversidade de 
padrQes de 
entradas e said as 
de nutrientes 


Os cxcmplos discutidos mostraram 
que os ecossistemas geraJmentc nio 
possucm um equilibrio entre entradas 
e safdas de nutrientes. Entrctanto, cm 
muitos casos (como na Floresta de 
Hubbard Brook), nutrientes como o nitrogbnio tbm um peso 
importantc na ciclagcm, e as entradas c saidas sio pequenas 
em comparate aos pools armaxenados. Para o carbono, igual- 
mentc, os fluxos podem scr pequenos cm comparate com o 
armaxenamento, mas observe que a superioridade da ciclagcm 
n&o £ a regra nestc caso; as moldculas de carbono no C0 2 
respirado raramente serio as mesmas absorvidas pela fbtossln- 
tese (devido ao cnormc pool de C0 2 envolvido). 

Vimos tambdm que os estoques 
de nutrientes de uma linica categoria 
de ccossistema podem diferir compie- 
tamente, seja devido a propriedades 
internas (a idadc das irvorcs uas flo- 
rcstas com pinliciro, na Seto 18.2.3) ou a fatores externos (a 
aridex do clima nas florcstas com carvalho, na Figura 1-8.4). 
Similarmentc, em um campo semi-drido no Colorado, a dis- 
ponibilidadc de nitrogenio para as plantas lierbdceas adjacen- 
tes ds rakes crescendo ativamentc foi maior nos mescs mais 
chuvosos (Figura 18.7). 

Muitos outros fatores tbm influenda sobre as taxas de 
fluxo e as reservas de nutrientes. For cxemplo, a estequiome- 
tria de elemcntos na folliagem (e, portanto, nos detritos, quan¬ 
do as folhas morrem) podc influcnciar as taxas de decomposi¬ 
te c o fluxo de nutrientes (ver Sete 11.2.4). Existc uma 


... decomposite e 
fluxo de nutrientes 
... influendados pela 
estequiometria... 



FIGURA 18.7 Hitrogenio dispomvel para as raizes da gramfnea Bou- 
tefoua gracilis crescendo ativamente em ecossistemas de estepe dai- 
xa> em rela^ac a precipitate no periodo de estudo. Os valores para 
os seis pe nodes de amos-tragern correspondem as mddias de oito par¬ 
cel as replicadas. • = parcel as dispostas na descendente; O - parce¬ 
ls dispostas na ascendente (s eg undo Hook e Burke, 2000), 


... e pelas defesas 
quimicas das 
plantas 


raxio C:N tedrica de 30:1 critics para. detritos, acima da qual 
as baetdrias c os fungos sdo limitados pelo nitrogbnio, quando 
entlo absorvem fons ambnio e nitrato cxdgcno provenientes 
do solo, competindo com as plantas por estes recurs os (Dau- 
fresne c Loreau, 2001). Quando a raxio C:N csti abaixo de 
30:1, os micrdbios sio limitados pelo carbono, e a dccompo- 
si to aumenta o nitrogbnio inorginico no solo, que pode, por 
sua vex, aumentar a absorto de nitrogbnio pela planta (Kaye 
c Hart, 1997). Em gcral, as plantas sSo limitadas pelo nitrogb- 
nio com mais ffcqilbncia c os micrdbios s^o limitados pelo 
carbono, e, enquanto os micrdbios s^o mais importantes no 
controlc da ciclagcm de nitrogbnio, as plantas regulam as cn- 
tradas de carbono que controlam a atividadc micro bi an a 
(Knops etal.i 2002). 

Uma propriedade qulmica da 
folliagem complctamcntc diferente 
pode ter um efeito igualmentc dristi- 
co. Os polifcndis representam uma 
cl as sc de metabdlito s sccunddrios amplamentc distribufda em 
plantas e com freqiiSncia proporcionam proteto contra ata- 
que; sua evoluto em gcral £ interpretada em termos de defesa 
contra herbivoros. Entrctanto, os polifcndis nos detritos po- 
dem tambdm influcnciar o fluxo de nutrientes do solo (Hat- 
tens chwilcr e Vitousck, 2000). Tern sido constatado que clas¬ 
ses diferentes de polifcndis afetam a germinate de esporos de 
fungos e o crcscimcnto das bifas. Vcriflca-se tambbm que elcs 
inibem bactiirias nitrificantcs c as suprimem ou, cm alguns 
casos, cstimulam as bact^rias simbiontes fixadoras de nitrogb- 
nio. Por fim, os polifcndis podem nestringir a atividadc c a 
abundincia de detritfvoros do solo. No gcral, podc-sc aflrmar 
que os polifcndis tendem a reduxir as taxas de decomposite 
(i medida que eles diminucm as taxas dc lierbivoria), com 
conscqiibncias importantes para os fluxos de nutrientes, embora 
mais pesquisas sobre cste tdpico sejam necessdrias (Hattcns- 
chwilcr e Vitousck, 2000). 




534 PARTE 3 - Cgmunidades e Ecossistemas 


18.3 Estoques de nutrientes em 
comunidades aquaticas 

Quaudo o enfoque muda das comunidades terrestres para as 
aquiticas, 6 necessirio faacr virias dis lingoes importantes. Em 
particular, os sistemas aquitieos recebem a maior parte do seu 
suprimento de nutrientes do cscoamcnto superficial (ver Fi- 
gura 18.2). Nas comunidades de cursos d’igua c rios, bem come 
em lagos com escoamento* a exportagio pelas corrcntes de saida 6 
um fator importantc. For outro Lado, cm lagos sem cscoamcnto 
(ou ondc este 4 pcqueno cm rclagio ao volume do lago) e tarn- 
bem nos oceanos, a acumulagio dos nutrientes em sedimentos 
permanentes com freqiieucia i a principal rota de exportagio. 


18.3.1 Cursos d’agua 


Obscrvamos que, no caso de 
mjtrentes em Hubbard Brook, a ciclagcm de nu- 

rfachos trientes dentro da forcsta foi grande 

em comparagao com o intercSmbio de 
nutrientes por mcio de importagocs e exportagocs. Nas comu- 
nidadcs de riachos e rios, ao contririo, apenas uma fragio re- 
dtnrida dos nutrientes disponivcis toma parte nas intcragdes 
bioldgicas (Winterbourn e Towscnd, 1991). A maior parte 
passa como partfculas ou dissolvidas na igua, para serem dcs- 
carregados cm um lago ou no mar. Todavia, alguns nutrientes 
exibem uma ciclagcm de uma forma inorginica na igua cor- 
rente, para uma forma orginica. na biota, para uma forma inor¬ 
ginica na igua correntc e assim succssivamentc. Porim, devi- 
do ao transportc inexo ravel para jus ante, o deslocamcnto dos 
nutrientes 6 representado adequadamente como uma cspiral 
(Elwood £tal. t 1983), cm que as ripidas fases de deslocamcnto 
de nutrientes morgenicos sc altcmam com perfodos em que 
os nutrientes sio fixados na biomassa cm succssivos locais a 
jusante (Figura 18.8). As bact(?rias, os fiingos e as algas mi- 
croscdpicas que cresccm sob re o substrato do leito do riacho 
sio os principals responsiveis pel a absorgio de nutrientes inor- 
ginicos da igua correntc na fase bidtica do processo em cspi¬ 
ral. Os nutrientes, sob forma orginica, passam pela tcia trdfi- 
ca via invertebtados, que pastejam c raspam os micnSbios do 
substrato (paste j adores-raspadorcs, ver Figura 11.5). Em lilti- 
ma anilise, a dccomposigio da biota libera moldcuias inorgi- 
nicas de nutrientes, e a cspiral continua. O conccito de cspiral 
dos nutrientes tambim 6 aplicivel is “terras umidas”, como os 
remans os, os marismas c as florcstas aluviais, que ocorrcm nas 
planfcics aluviais dos rios. Contudo, nestes casos, pode ser cs- 
perado que a cspiral seja muito mais compacta, devido a vclo- 
cidadc redutida da igua (Prior e Johnes, 2002). 

Um dramitico exemplo de cspiral ocorrc quando as lar¬ 
vas de borrachudos (coletotes-filtradorcsj ver Figura 11.5) usam 
suas pegas bucais modificadas para filtrar e consumir matdria 
orginica particulada flna, que ao contririo seria transportada 
para jusante. Devido is densidades muito altas (is voces, em 
torno de 600 mil larvas de borrachudo por metro quadrado 


FIGURA 18.8 Espiraf de nutrientes no canal de um rio e em areas de 
terras iimi das adjacentes (segundo Ward, 1988). 


de leito de rio), uma grande quantidadc de matdria particula¬ 
da fina pode ser convertida pelas larvas em pelotas fccais (esti- 
mativa de 429 toneladas de mass a scca de pelotas fccais por 
dia, cm um rio da Sudcia; Malmqvist et al. 3 2001). As pelotas 
fccais sio muito maiores do que o alimento particulado das larvas 
c, dcsse modo, t£m muito mais probabilidadc de serem deposita- 
das no leito do rio, cspecialmcntc em ionas de fluxo mais lento 
(Figu ra 18.9). Nesses locais, clas forneccm materia orginica como 
alimento para muitas outran espicics de detritivoros. 

18.3.2 Lagos 

Nos lagos, o fitoplincton c scus con- 
sumidores, o aoopMncton, em geral 
dcsempenbam os papdis-chave na ci- 
clagem de nutrientes. Entretanto, os 
lagos, na maioria das vezes, sio concc- 
tados entre si pel os rios, e os estoques em p 6 de nutrientes sio 
determ in ados apenas parcialmcnte pel os processes dentro dos 
lagos. Sua posigio, corn rciagio a outros corpos d’igua na pai- 
sagem, pode tambdm ter um efcito marcantc sob re o status de 
nutrientes. Isso 6 bem-ilustrado no Alasca irtico, para uma 
s^ric de lagos conectados por um rio que, por fim, desigua no 
Lago Toolik (Figura 18.10a). 


fluxo de nutrientes 
em lagos: papdis 
im porta ntes do 
pl&ncton e da 
posigao dos lagos 
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• Ripidas C Lentas 



FIGURA IS.9 Tendencies da correnteza no Rio Vrn* 
del, Suecia (apreeentadas como distancradaconfluen* 
da com o Rio Urne, maior), na concentragao da pelo- 
tas fecais (numero de pelotas fecais par litro ± EP)de 
Jarvas do borrachudo (famrlia Simuliidae). As concern 
tragoes garalmente mais baixas em zonas lentas" re* 
fletem a probabifidade mais alta de depdsito de pelo* 
tas nessas zonas do leito do rio, em comparagao com 
as zonas "r^pidas". Os numeros acima das barras dos 
arros sao porcentagens da mass a da matdria organ i= 
ca total na agua corrente (siston), constituida de palo* 
tas fecais (segundo Malmqvist ef a/., 2001). 


A principal raz.ao para o ercscimento dc magndsio e cil- 
cio a jusante foi o aumcnto do intcmperismo (Figura 18.10b). 
Isto aeontece porqne uma quantidade maior da igua quo en- 
tra nos lagos a jusante tem um contato com a rocha matrix 
por mais tempo; em outras palavras* as concentrates mais 
elevadas reflctem as bacias maiores que alimentam os lagos a 
jus ante. O padr&o para cdlcio e magnesio pode tambdm refle- 
tir parcialmcntc a conccntragiio evaporative progressiva com 
tempos dc residSncia mais longos da igua no sistema* bem 
como o proccssamcnto de material pel a biota cm cursos d’dgua 
c lagos k medida que a dgua sc dcsloca para jusante. O nitro- 
g£nio c o fdsfbro, nutrientes que cm gcral limitam a produgao 
cm lagos* ocorreram cm concentraq&cs muito baixas* e suas 
mcdiqScs podem niao ser confidveis. Entrctanto* o decrdscimo 
da produtividadc observado a jusante (Figura 18.10c) sugere 
que os nutrientes disponfveis foram consumidos pclo pMncton 
cm cada lago e cstc consumo foi suficicntc para bakar a dis- 
ponibilidadc dc nutrientes cm lagos succssivos a jusante. O 
dccrdscimo de nitrog£nio* dc fdsforo e de carbono cm mate¬ 
rial particulado (Figura 18.10d) a jusante simplesmentc refle- 
tc as taxas mais bakas da produtividadc primdria ness a posi- 
gllo. Observe que ndo 6 comum ter um declfnio de produtivi¬ 
dadc a jusante. Em eondigdes mcnos puras* 6 mais provdvcl 
que a produtividadc crcsga a jusante (p. ex.* Kratz et al., 1997)> 
cm parte devido k adiglo dc mais nutrientes provenientes dc 
bacias hidrogrdficas maiores* mas tambem por causa do aumcnto 
dos aportes de agftes liumanas cm ircas de baixadas* por mcio da 
apHcag^o de fertilizantes c do csgoto. 

Muitos lagos dc rcgidcs dridas* 
sem um fluxo dc saida dc corrcntc* per- 
dem dgua apenas por evaporagao. As 
dguas desses lagos endorrdicos (com 
fluxo intemo) sio* portanto* mais con- 
ccntradas do que as dos lagos de dgua 
docc* c particularmcnte ricas cm s6- 
dio (com valorcs de 30.000 mg l 1 ou mais)* bem como cm 
outros nutrientes* como o fdsforo (7.000 pg l' 1 ou mais). Os 


lagos salg^dos ndo deveriam ser considcrados como raridadcs; 
cm con junto* elcs sdo tdo abundantes cm termos de numero e 
dc volume quanto os lagos dc dgua docc (Williams* 1988). 
Elcs sdo gcralmcnte muito fdrteis c possucm densas popula¬ 
tes dc algas verdc-azuladas (p. ex.* Spirulina platensis)* c al- 
guns, como o Lago Nakuru* do Qu£nia* sustentam enormes 
agrcgaqdcs de flamingos flltradorcs de pldncton (Phoeniconai- 
as minor). Sem dtivida* os altos nfveis de fdsforo sdo cm parte 
devidos ao efitito conccntradordacvaporagSo. Aldmdisso* pode 
haver um ciclo ajustado de nutrientes cm lagos como o Nairn- 
ru* no qual a alimentagSo continuada dos flamingos c o forne- 
cimcnto dc suas cxcrcqocs ao sedimento criam circunst^ncias 
cm que o fdsforo 6 continuamente regcnerado a partir do se¬ 
dimento para ser novamente absorvido pelo fito plane ton 
(Moss* 1989). 

18.3.3 Esfuarios 

Em cstudrios* tanto os organismos 
planctdnicos (como em lagos) quanto 
os bentdnicos (como cm rios) sSo im- 
portantes no fluxo dc nutrientes. Hu¬ 
ghes c colabor adores (2000) introdu- 
ziram um isdtopo raro dc nittog£nio 
como tragador (sob forma de nitrato contcndo 15 N) na Igua 
dc um cstudrio cm Massachusetts* EUA* para cstudar como o 
nitrog£nio derivado da bacia 6 usado c transfbrmado na teia 
alimentar estuarina. Elcs concentraram seu estudo na parte 
superior do cstuirio* com salinidade baixa, onde a dgua deri- 
vada da bacia do rio reccbe a influ£ncia salina da dgua da mar^. 
A diatomicea c^ntrica planct6nica Acunocydus normanii mos- 
trou-se como vetor primirio dc nitrogenio para at guns orga¬ 
nismos bentbnicos (crustdceos grandcs) e particularmcnte para 
organismos pcMgicos (copdpodes planct6nicos e pekes juve- 
nis). Ccrtos componentes da biota do sedimento rcceberam 
uma parte pequena do scu nitrog£nio via diatomiccas cintri- 


os lagos salgados 
perdem ^gua 
aponas por 
evaporagao e 
possuem altas 
concentragSes de 
nutrientes 


fluxo de nutrientes 
em estu^rios: os 
pap^is dos 
organismos 
ptanctdnicos e 
bentonicos... 














536 PARTE 3 - Cgmunidades e Ecossistemas 



lace (da alia para a baixa altitude} 


FIGURA 18.10 (a) Arranjo espadal de oito lagos pequenos (Li a L8) interconectados por urn rio que flui para o Lago Toolik (XL), no Alasca 
artico. (b) Valorem medios, r&presentando todas as ocasioes de amostragem de 1991 a 1997 (± EP) para as concentrates do magndsio (Mg) 
e do calcro (Ca) nos fagos estudados. (c) Padroes de produtrvrdade prim Sri a ao I on go da cadeia de lagos. (d) Valores medios do card on o (G), 
do nitrogenio (N) e do fosforo sob forma partsculada (segundo Kling et at., £000). 


cas {10 a 30%; p. ex., diatomdceas penadas, oopdpodcs liar- 
pacticdidcs, vermes oligoquetos 3 pokes que se alimentam no 
fiindo do corpo d'igua, como Fundulus heteroditus ■, e eama- 


r6es da areia). Pordm* muitos outros obtiveram quase todo o 
sen nitrog£nio de uma rota bascada cm detritos vegetais. A 
Figura 18.11 niostra os padroes de fluxo de nitrog£nio atravds 
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dcssa tcia alimcntar cstuarina. £ possivd quc a importincia 
relativa dos fluxes de nutrientes atraves dos sistemas pasteja- 
dor c decompositor varic de um cstuirio para outro. 

. . . A qufmica da dgua cstuarina (e 

e das atividades . n . . . . & . . _ . 

hum anas da costa marinha) e min to mtluencia- 

da pclas caractcrfsticas da bacia atra- 
vbs da qua! os rios fluem, c as atividades human as descmpe- 
nham um papcl importantc ua detcrminagSo da natureza da 
dgua fornecida. Em 2002, van Brceman publicou uma 
comparagio elucidativa ao dcscrever as formas de nitrogenio 
na dgua junto is dcscmbocaduras de rios na America do Nor¬ 
te e na America do Sul. No caso norte-amcricano, cm que o 
rio Hui atraves de uma regime amplamentc florcstada, mas sub- 
metida a um impacto considered de agdes humanas (aporte 
de fertilizantes, cortc de irvores, precipita^o dcida* etc.), o 
nitrogen io foi export ado para os estudrios c o mar sob forma 
quasc cxdusivamcnte inorginica {apenas 2% sob forma orgi- 
nica). Por outro lado, um rio sul-americano bem-conservado, 
submetido a um pequeno impacto humano, exportou 70% 
do scu nitrogenio sob forma orginica. Em rios australianos, 
igualmentc, as bacias florcstadas bem-conservadas exportam 
pouco nitrogenio ou fbsfoto, e a forma ptedominantc de ni- 
trog£nio 6 org&nica. Entrctanto, i medida quc aumenta a den- 
sidadc da populagao humana (maior escoamento de material de 
origem agrfcola c de esgqtos) c as florestas sio abatidas (mcnor 


retengao de nutrientes), aumenta a exporta^ao de nitrogenio e 
fSsfbro para as descmbocaduras dos rios, c a forma predominance 
de nitrogenio sc altera para a inorginica (Figura 18.12). 


18.3.4 Regioes das plataformas continentals dos 
oceanos 


as regibes costeiras 
dos oceanos sio 
influendadas petas 
suas bacias 
hidrogr^ficas... 


Os cstoques de nutrientes das rcgiSes 
costeiras de oceanos, oomo os cstudrios, 
sio muito influcnciados pcla natures 
das bacias hidrogrlficas que fornecem a 
^gua, atraves dos rios, para, o mar. As 
con centra goes de nitrogenio ou tbs for o podem limitar a produti- 
vida.de nessas ircas como cm outros corpos d'^gua, mas um efeito 
posterior induzido pdo homem sobre a quimica da. %ua do rio 
tern significado especial para as comunidadcs pknctbnicas nos 
oceanos. Atualmente, mais de25% dos rios do mundo sSo sub¬ 
metido s a represamentos ou desvios (para gcragio de energia hi- 
drcletrica, irrigag&o c fernecimcnto de agua). Associadas ao re- 
presamento cst£o as perdas de caniadas superiores do solo e de 
vegetagio cm decorr£ncia da inundagio, perdas de solo por cro- 
sao c a canalizag&o subtcrrlnca de igua arrives de tiincis. Esses 
cfeitos reduzem o contato da iigua com o solo vegetado e, portan- 
to, reduzem o intemperismo. A Figura 18.13 apresenta os pa- 



FIG UR A 18.11 Modefo conceitual de fluxo de nitrogenio atraves da teia alimentar do estuario superior do Rio Parker, Massachusetts, EUA. As 
setas trace]adas indicam rotas suspeiitas, MID = nitrogenio inorganieo dissolvido (segundo Hughes &t al., 2:000). 
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(a) 



(b) 



FI G UR A 18.12 (a) Exportagao de nitrogenio total [NT) em relagao a 
den sidade popul aero nal em 24 baefas nas proximidades de Sydney 
Australia, (b) Os rios com taxas de NT baixas (mars eonservados) 
contem nitmogenio sob forma predominantemente organrca, e a por- 
centagem de NT, que d inorgankto, aumenta com o NT. NID - nitroge- 
nio inorganico dissolvido {segundo Harris, 2001). 


dr6es dc exportable dc silicato dissolvido, urn componcme es¬ 
sential das ctiulas de diatomiccas planctbnicas no mat, para urn 
rio represado e um rio de fluxo livre na Suctia A export at 0 dc 
silicato foi drasticamente mais baixa no rio represado. Os cfcitos 
ecoldgicos posslveis da redu^o de silicato para os fluxos de nu- 
trientes c a produtividadc no mar podem sc tomar espctialmente 
expressivos na Asia Oriental, ondc os principals rios tern sido 
represados em taxas acclcradas (Milliman, 1997). 

Um outro mecanismo importan- 
tc dc enriquetimento dc nutrientes cm 
rcgiocs costciras 6 a ressurg£ntia local, 
que traz aftas concentrates de nutrientes das profundezas para 
a Igua superficial, onde ties abastccem a produtividadc pri- 
mdria, com frcqifontia provocando fl orates de fitopllncton. 


... e pela 

ressurgencia local 


Tr£s categorias de ressurg£ntias foram dcscritas e cstudadas ao 
longo da costa leste da Australia: (i) ressurg£ncias impulsiona- 
das pelo vento, cm resposta a brisas sazonais dc orientate 
norte e nordeste; (ii) rcssurg£ncia acionada pela transgrcss&o 
da Corrente Australian a Oriental (EAC, East Australian Cur¬ 
rent sob re a plataforma continental; e (iii) ressurgencia causa- 
da pela separate da EAC da costa. A Figura 18.4 traz; excm- 
pi os da distribute tie concentrates de nitrato associada a 
cada mecanismo. As ressurg£ncias impulsionadas pelo vento 
(em geraf considerado o mecanismo globalmente dominantc) 
nao sSo persistentes on massivas cm eseala. As mais attas con¬ 
centrates de nitrato cm gcral cstlo associadas is rcssurg^ncias 
por transgressSo, e as ressurgtiicias por separate sio as mais co- 
muns ao longo da costa de New South Wales. 


18.3.5 Oceanos abertos 


o oceano aberto; 
um pa pel 
important^ do 
plinctoni... 


Po demos considcrar o ocean o aberto como o maior de todos 
os “iagos” endorrticos - uma imensa bacia de igua suprida 
pel os rios do mundo c que perde dgua apenas por evaporate. 
Sen tamanho grande, em comparate com as entradas da chuva 
c dos rios, leva a uma composite quimica extraordinariamente 
constante. 

Na Soto 18.2.3, examinamos as 
transformates do carbono mediadas 
biologicamente em ecossistemas terres- 
tres. A Figura 18.15 ilustra o mesmo 
assunto, mas para o oceano aberto. Os 
principals ttansformadorcs dc carbono inorganico dissolvido (es- 
sencialmcnte C0 2 ) s&o o fitoplincton pcqueno, que rccida C0 2 
na zona cuibtica, e o plancton maior, gerador da maior parte do 
fluxo dc carbono para o occano profimdo, sob formas particula- 
da c organica dissolvida. A Figura 18.16 demonstra que, cm ge- 
ral, apenas uma pequena porte dc carbono fixado prdximo i 
supcrffcic cliega ao flmdo ocekuco. O que alcanga o fiindo i 
consumido pela biota das profundezas, parte e remineralizada 
cm forma organica dissolvida por dccompositorcs c uma propor- 
te pequena 6 incorporada ao sedimento. 

Da mesma forma como vimos 
cm ecossistemas terrestres, nas profon- 
dezas oceinicas podem scr detectadas 
nitidas diferen^as sazonais e inter- 

anuais no fluxo c na disponibilidade dc nutrientes. Assim, a 
Figura 18.17a mostra como as concentrates da clorofila a 
variaram durante a florate dc primavera em um local do Atlin- 
tico Norte, ocasionando uma sucessHo dc csptfoics fltoplanc- 
tdnicas dominantes. A florate dc diatomiccas grandes ocor- 
rcu cm primeiro lugar, consumindo quase todo o silicato dis- 
ponivcl (Figura 18.17b). Em seguida, uma florate dc flagela- 
dos pequenos csgotou o nitrato rcmanescentc. Em uma eseala 
dc tempo mais longa, tern sido observada no Padflco Norte 
uma notdvel mudan^a na abundincia rclativa de nitrog£nio e 
fosforo orginicos. Tradition almcnte* o oceano tern sido con- 
sidcrado limitado pelo nitrog£nio. Pordm, quando a 1 imitate 


... que potto 
seguir um padrao 
sazonal 
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F1GURA 18.13 Concentrates de silicate dissofvido (SiD) junto as desembocaduras (a) do Rio Kalixalven, nao-represadQj e (b) do Rio Luleal- 
ven, represado [Humborg et aL, 2002). 



F1GURA 18.14 Contornos das concentrates de nitrato durante eventos de ressurgencia ao longo da costa de New South Wales, em (a) 
Urunga {movida pelo vento), (b) Diamond Head (movida por transgressao) e (c) Point Stephens (movida por separagao). O gr^fico da parte 
inferior, em cada caso, indica as concentrates medias de nitrato que podem ser considerad'as caracteristicas desses locais, na ausencia de 
urn evento de ressurgencia. Aconcentragao m&dma £ de 10 pmol h 1 . O intervalo das linhas e de 1 ou 2 |±mol I -1 e a linha colorida mais grossa 
representa 8 pmol I* 1 (segundo Roughan e Middfeton, 2002), 
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FIGURA 18,15 Transform agoes do carbono 
no oceano aberto, medradas broIogiearner* 
te (segundo Fasham etaL, 2001), 


* Pacifico Equatorial! £ Mar Ar&btco; ago-set 
□ Mar de Sargago o RegiSes polares 

. Mar Ar^bico: jan-Jul 0 Atlintico Norte 



Produtividade prim4ria (mmol C m -2 dia -1 ) 


FIGURA 18.16 Relagao entre a exportagao de carbono organico par* 
ticulado (COP) para as profundezas oceSnicas (registro a 100 m) ea 
produtividade p rim aria em alguns ooeanos (segundo Buesseler* 1998). 


dc nitrog£nio 6 extrema, os tixons fixadores dcstc elemento, 
como Trichodesmium spp., crescent cm grandcs dreas e pdem 
cm agio o incsgotivcl pool de N 2 dissolvido no oceano. Isso 
lcvon a urna mudanga de uma dr-cada de durag^o na ra^io 


o ferro 6 urn fator 
limitante da 
produtividade 
prim£ria dos 
ooeanos? 


N:P na materia orginica particulada suspensa (Figura 18.17c). 
Sob tais circunstincias, o fdsforo, o ferro c alguns outros nu- 
trientes finalmcntc limitarSo a produtividade. 

Cerca dc 30% dos occanos do 
mundo tim produtividade baixa, ape- 
sat das concentrates altas dc nitrato. 

A hipbtesc, segundo a qual esse para- 
doxo devido i limitagao do ferro 
sobre a produtividade do fitoplincton, foi testada em ambientes 
tSo diferentes como o Pacfftco equatorial oriental e o Oceano 
Meridional polar aberto (Boyd, 2002). Em determinados lo¬ 
cals de cada um destes occanos, grandes administrates de 
ferro dissolvido provocaram drdsticos aumentos na produtivi- 
dadc primiria c diminuigScs dc nitrato c silicato, i medida 
que estes foram absorvidos durante a produce algni (na Figu¬ 
ra 18.18, os tesultados sSo expresses como remogio dc nitra¬ 
to). Em ambos os cases, a produtividade bacteriana triplicou 
cm poucos dias, c as taxas dc herbivoria per micropastcj adores 
(flagelados c ciliados) tambdm aumentaram, mas men os na 
situagSb polar (provavclmcntc devido a doniinancia dc uma dia- 
tomicea altamente silicificada resistente ao paste] o). A comuni- 
dade dc metazoirios, dominada por copt^podcs, mostrou uma 
mudanga rdativamente pcquena nas duas situagQcs. 

O intrigante 6 que, cm locals como o Padfico equatorial 
oriental ou o Oceano Meridional polar, as floragocs em pro¬ 
dutividade possam is vezes scr causadas por partfculas ricas 
cm ferro derivadas do continentc e transportadas pclo vento 
por longas distincias. Isso explicaria, mas cm uma eseala mui- 
to diferente, a aka produtividade associada is entradas de dgua 
dc rios dcrivada do continentc c rica cm nutrientes. 
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FIGURA 18.17 Radioes em (a) clorofila a e 
(b) concentrates de silicato e nitrate, du- 
rante uma floragao de primavera no Atlanti- 
Co Norte. O numero de dias foi contado a 
partir de 1 Q de Janeiro (segundo Fasham et 
at., 2001). (c) Mudanga na razao N : P em 
rtiat&ria particiilada suspense, medida no 
Pacifico Norte (segundo Karl, 1990), 


18.4 Ciclos biogeoquimicos globais 

Os nutrientes slao transportados por grandes dist&ndas pelos 
ventos na. atmosfera e pelo movimento das iguas dc cursos 
d’igua c dc correntes occikiicas. Nesses movimentos nilo hd 
limites, ncm naturals ncm politicos. PortantOj 6 apropriado 
concluir cstc capftulo adotando uma eseala cspacial ainda maior 
para examinar os ciclos biogeoquimicos globais. 


18.4.1 Ciclo hidrologico 

O ciclo hidrologico 6 simples de comprcender (embora scus dc- 
memos ncm sempre sc jam ficcis dc medir) (Figura 18.19). Os 
occanos oonstitucm a principal fbntc de dgua; a energia radiante 
provoca a evaporate da agua para a atmosfera, os ventos a distri- 
bnem por toda a superffeie do globe c a precipitance a devolve 
para a Terra (com urn movimento liquido dc iigua atmosf&ica 



































































542 PARTE 3 - Cgmunidades e Ecossistemas 


fa) 


(b) 




FIGURA 18.1® {a) Texas de produgao prim^ria liquids. (PPL) integrada & profundidade, apds a adigao de ferro em locais do Oceano Pacifico 
equatorial oriental {□) e do Oceano Meridional polar (•), (b) Remogao de nitrato durante o periodo de execugao dos do is experimentos. 
Observe que o silicato segulu padroes similares (segundo Boyd, 2002). 


dos occanos para os contincntcs), ondc da podc scr armaxcnada 
tcmporariamcntc nos solos, lagos c banquisas (keptIds). A ;igua 
pcrdida do contincntc, por cvaporagSo e transpin^ao on como 
fluxo lfquido pdos canais dos cursos d’^gua on pdos aqnffcros 
subterrincos, rctorna fmalmente para os occanos. Os principals 
compartimentos de agua correspondent aos occanos (973% do 
total da biosfcra- Berner c Berner, 1987), ao gelo das calotas pola- 
res e gkeiais (2,06%), i dgna subterrinca de profundidade (0,67%) 
e aos rios e lagos (0,01%). A proporg&o cm tr&nsito cm qnalqucr 
moniento 6 muito pequena - a dgua qnc drena atravds do solo, 
qnc flui ao longo dos rios, bem como a qne esti presente como 
nuvens c vapor na atmosfera representa apenas cerca de 0,08% 
do total. No entanto, essa pequena porccntagcm dcscmpcnlta 
um papcl dccisivo, tanto por suprir os requisitos para a sobrevi- 
v£nda dos organismos vivos e para a produtividade da comnnida- 
dc oomo pdo transporte pda igua de muitos mitricntes quimicos. 

O ddo bioldgico prosseguiria com on sem a presenga da 
biota. Entrctanto, a vegeta^o tcrricola podc modificar significa- 


tivamente os fluxos qnc ncle oeorrem. 

As pkntas vivcm entre dois fluxos opos- as p d 1 ta5 ,Y' ve 
r r entre dois fluxos 

tos de agua cm movimento (McCone e opostos de ague 
Boyce, 1992), Em nm deles, a igua 6 em movimento 
transportada dentro da planta (indo do 
solo para as rakes), cliega ate o caulc c sai pclas folhas pela trans- 
piragio*. No outro, cla 6 depositada sobre o dosscl oomo predpi- 
ta^So- a partir dele, cla podc evaporar on gotejar pclas folhas on 
descer pdos cattles ate o solo. Na aus^ncia dc vegctaqiio, parte da 
^gna incidentc evaporaria na snperfidc do solo, mas o rcstante 
entraria no fluxo da correntc (vk esooamento superficial c dcs- 
carga na %ua snbtcrranca). A vcgctagSo podc intcrccptar a agua 
cm dois pontos do sen trajeto, impedindo qnc parte dda alcance 
o riadio e causando sen retorno k atmosfera: (i) ao captar parte da 
folhagcm, ondc podc evaporar; c (ii) ao impedir qnc parte seja 

' N. dc X A pcrcbi dc igLia sob forma dc vapor (nan-spira^ao) podc ocorrcr 
airavc-s da epidemic de ourros drglos, das folhas. 


Atmosfera (0,013) 


Transporte de vapor 0,037 




FIGURA 18.19 Ciclo hidrologico, mostrando os 
fluxos e tamanhos dos compartimentos {x 10 3 
km 3 ). Os valores entre paremtese representam 
o tarn an ho dos diferentes compartimentos (se¬ 
gundo Berner e Berner, 1987). 
































CAP1TUIO 18:0 Fluxo de Materia Atraves dos Ecossistemas 543 


drcimda a partir da 4gua do solo mediante sua incorpora^So i 
corientc de tranapira^ao. 

VimoSj cm itma cscala pequena, como a dcrmbada dc 
uma Borcsta de uma bacia dc Hubbard Brook pode aumcntar 
as aaidaa dc iigua para oa riachos* juntamcritc com sua carga dc 
matdria disaolvida c particulada. Nao £ surpreendente quc o 
desflorestamento cm grande escala, cm geral para ampliar a 
frontcira agrfcola, possa Icvar k perda das camadas superflciais 
do solo, ao cmpobrcdmcnto cm nutrientes c ao aumento da 
intensidade das inundadoes. 

Uma outra perturb a^So importance ao ciclo hi droid gico 
setd a mudampa climitica global rcsultantc dc atividadcs hu¬ 
man as (ver Se<pIo IS.4.6). Pode-se esperar quc o aumento pre- 
visto da temperaturaj com suas mudamjas concomitantcs nos 
padrocs dos ventos e da meteorologia, afctc o ciclo hidroldgi- 
co, ao causar um certo degelo das calotas polares c geleirasj 
mudar os padrocs de prccipita^o c ter influ£ncia na evapora¬ 
te, na transpirato c no cscoamcnto. 

18.4.2 Um modelo geral para o fluxo global de 
nutrientes 

A Figura 18.20 mostra as principals 
reservas de nutrientes abidticos do 
mundo. As biotas dos hdbitats terres- 
tres e aqudticos obtem alguns dc sens 
nutrientes predominantemente por 
mcio do intemperismo das rochas. 
Esse 6 o caso, por cxcmplo^ do fosforo. Por outro lado^ o car- 
bo no c o nitrog£nio derivam principalmcntc da atmosfera - o 


primeiro do C0 2 e o segundo do nitrog£nio gasoso^ fbcado 
por microrganismos no solo e na iigua. O cnxofoc 6 prove- 
niente tanto da atmosfera quanto da litosfera. Nas segoes sc- 
guintcs 3 considcrarcmos succssivamcntc o fosforo, o nitrog£- 
nio, o enxofrc e o carbono, c examinaremos como as ativida¬ 
dcs human as alteram os ciclo s biogeoquimicos globais desses 
elementos de import&ncia bioldgica. 

18.4.3 Ciclo do fosforo 

Os principals estoques de fosforo ocor- 
rem na dgua do solo, cm rios* lagos c 
occanos, bem como cm rochas e sedi- 
mentos oceinicos. O ciclo do fosforo 
pode ser dcscrito como “aberto”, devido i tendSneia geral do 
fosforo mineral dc ser trail sportado* incxoravelmente* do con- 
tin entc (em especial nos rios) para os occanos - e tamb^rn, cm 
cxtcns6cs men ores, para a dgua subtcrrlnca - ou dc ser carrca- 
do por atividadc vulclnica e precipitate radioativa atmosfo- 
rica ou por meio da abrasao do continents costciro. De maneira 
altcrnativa, ele pode ser chamado de "ciclo sedimentary, por- 
quc final mente o fosforo sc torn a incorporado aos sedimentos 
ocelnicos (Figura 18.21a). Podemos desvendar uma histdria 
intrigante quc come pa em uma bacia hidrogrifica terrestre. 
Um dtomo de fosforo tlpico, libcrado da rocha por intempe¬ 
rismo quimico, pode entrar cm uma comunidadc terrestre e nela 
ser ciclado durante anos, ddcadas ou sdculos, antes dc ser trails- 
portado via dgua subtcrrinca para um curso d’dgua, ondc toma 
parte da espiral dc nutrientes dcscritas na Sofia 18.3.1. Algum 
tempo apds o seu ingresso no curso d’dgua (semanasj mescs 
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FIGURA 18.20 Principals rotas globais de 
nutrientes entre as "reservas" abrdticas da 
atmosfera, da agua (hidrosfera), da rocha e 
de sedimentos (litosfera) e as "reservas 1 ' bi- 
dticas constituidas pelas cornu nidades ter- 
restres e aquaticas. As atividades fiumanas 
(em laranja) afetam, direta e indiretamente, 
os fluxos de nutrientes das comunidades 
terricolas e aquaticas por meio de seus efei- 
tos sobre os ciclos biogeoquimicos globais, 
bem como pela liberagao adicional de nu¬ 
trientes para a atmosfera e para a agua. 
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ou anos)* o dtomo 6 trampomdo para o oceano. Entio, cle 
faZj cm m&lia, ccrca de 100 percursos cntre a supcrffcie c as 
dguas profundas, cada um durando talvcs mil atios. Durante 
cada pcrcurso, cle d absorvido pelos organismos que vivcm na 
supcrffcie do oceano, antes dc finalmcnte cstabc!ccer-se outra 
vest nas profunde&is. Em midia, na sua ccnt&ima descida (apos 
10 milhocs de an os no oceano), cle n^o con segue ser iiberado 
como fdsforo soldvel e entra no sedimento do fundo sob for¬ 
ma particulada. TaJvcz 100 milhOes dc anos depois, o fundo 
oceinico se elevc por atividade gcolbgiea, para tornar-sc terra 
firmc. Assim, transportado por um rio, nosso dtomo de f&sfo- 
ro finalmcnte encontrard sen caminlio de volta para o mar, e 


para a sua cxist^ncia como ciclo (absor^&o bidtica c dccompo- 
si£io) dentro de um ciclo (mistura occinica) e dentro de um 
ciclo (soerguimento continental c crosEio), 

As atividades humanas afetam 


o ciclo do fdsforo dc divers as manci- 
ras. A cada ano* a pcsca marinha 
transfcrc ccrca dc 50 Tg (1 teragra- 
ma= 10 :2 g) dc fdsforo do oceano 
para o continente. Se consider arm os 


as atividades 
humanas 
contribuem com a 
maior parte do 
fdsforo de £guas 
continentals... 


que o contciido total de fdsforo no oceano 6 de aproxima- 
damente 120 Pg (1 petagrama = 10 15 g) 3 este fluxo inverso 
tern conscqu£ncias insignificantcs para o compartimento 
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FIGURA 18,21 Principals rotas do fluxo de nutrientes (preto) e as perturbances causadas por atividades humanas (iaranja), para quatro 
nutrientes importantes: (a) fdsforo, (b) nitrogenro, (c) enxofre ^DMS, dimetiissulfeto) e (d) carbono. Os com parti mentos e fluxos insignificantes 
estao representados por iinhas tracejadas, {Baseado no modelo ilustrado na Figura 18,10, onde podem ser encontrados detalhes adicionais.) 
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... e causaim 
eutrofizagao 


ocea.no. En tret auto , o fdsforo proccdentc da captura de 
peixes seguiri final me nte sen caminho de volta ao mar atra¬ 
ves dos rios, e, portanto, a pesca contribui de maneira in- 
dircta para o aumento das concentrates nas dguas conti¬ 
nentals. Mais de 13 Tg dc fdsforo S &0 dispersados anual- 
mente nas terras agrfcolas como fertilizantes (alguns deles 
dcrivados da capturas dc peixes marinhos) c 2 on 3 Tg 
adicionais como aditivos nos detergentes dom^sdeos. A 
maior parte dos primeiros chcga ao sistema aqudtico pelo 
escoamento agricola, e os dltimos chegam atravds dos csgo- 
tos domdsticos. Aidm disso, o dcsflorestamento e muitas 
formas dc cultivo da terra aumentam a crosao nas bacias 
hidrogrdficas e contribucm artificial men te para o aumento 
das qnantidadcs de fdsforo nas dguas dc escoamento. Em 
sen conjunto, as atividades humanas fern provocado vaio- 
res dc contciido de fdsforo nos oceanos quasc duas vezes 
superiores k sua ocorr£ncia natural (Savenko, 2001). 

Ness a eseala, d pto vdvel que um 
aumento da entrada de fosforo nos 
oceanos aumente a produtividade cm 
certa extensiao, mas, £ medida que a dgua mais concentrada 
flui atravds de rios, estudrios e c specialmente lagos, sua in- 
Oudncia podc ser particularmentc profunda. Isso acontece 
porque o fdsforo com frcqiidncia 6 o nutriente cujo suprimen- 
to limita o crcscimento das plantas aqudticas. Em muitos la¬ 
gos de todo o mundo, a entrada de grandes quantidadcs dc 
fdsforo, provenience do escoamento agricola e dc csgotos, Lem 
como de nitrogenio (principalmente do escoamento de terras 
agrfcolas), produz as oondiqdcs ideais para uma alta produti¬ 
vidade do fitoplancton. Em tais casos de cut refloat 0 cultural 
(enriqueeimento), aumenta a turbidez da dgua dos lagos devi- 
do is densas populaqdcs de fitoplincton (com freqii£ncia de 
es pedes vcrdc-azuladas), c as plantas aquiticas de maior porte 
t£m desvantagem na compcti^ao c dcsapareccm junto com 
suas populates de invertebrados associadas. Aldm disso, a de¬ 
composite da grande quantidade de biomassa dc cefuias do 
fitoplincton podc provocar baixas concentrates de oxig£nio, 
causando a mortc de peixes e de invertebrados. O resultado 6 
uma comunidade produtiva, mas com uma diversidade baixa 
e com um atrativo cstdtico baixo. A solute d reduzir a entra¬ 
da dc nutrientes, por cxemplo, alterando as ptdticas agricolas 
e dcsviando os csgotos ou “separando” quimicamcntc o fdsfo¬ 
ro das iguas do esgoto tratado antes do despejo. Em lagos 
profun dos, como o Lago Washington, na America do Nor¬ 
te, onde a carga de fosfatos foi reduzida, a inversiao das ten- 
ddneias descritas podc ocorner cm poucos an os (Edmon¬ 
son, 1970). Em lagos rasos, no entanto, o fdsforo armaze- 
nado no sedimento podc continuar sen do liberado e talvez 
seja nccessdrio remover fisieamente parte dessc sedimento 
(Moss et al. t 1988). 

Os efeitos do escoamento dc substlncias provenientes 
da agricultura c do despejo de esgotos slao localizados, na me¬ 
dida em que sio afetadas apenas aquclas iguas que drenarn a 
bacia liidrogrifica. Todavia, o problema 6 dc grande impor- 
tincia c dc rcpcreuss&o mundial. 


18.4.4 CicJo do nitrogenio 

A fase atmosftrica predomina no ci- 

clo global do nitrogenio, cm que a fi- nitrogenio tern uma 

xate dessc nutriente c a desnitrifica- 
„ . i. ^ de grande 

te por organrsmos mrcrobianos sao 

as mais importantes (Figura 18.21b). 

O nitrogenio atmosfdrico tambdm 6 fixado por descargas ele- 
tricas durante as tempestades c chcga ao solo como acido nftrico 
dissolvido na agua da chuva, mas somente 3 a 4% do nitroge¬ 
nio fixado siao provenientes dcsta rota. As formas org&nicas dc 
nitrogenio sSo tamb-^m cornu ns na atmosfera, algumas das 
quais resultantes da rca^m dc hidrocarbonctos c dxidos de 
nitrogenio em massas dc ar polufdas. AJdm disso, aminas e 
ureia de ecossistcmas terrestres c aqudticos s^o naturalmente 
injetadas como across 6is c gases ^ uma tcrccira fonte consiste 
cm baetdrias c grSos dc pdlen (Neff etai, 2002). Enquanto a 
fasc atmosfdrica produz a entrada de nitrogenio incompara- 
velmcnte mais importante, hi tambdm evidencias de que o 
nitrog£nio de certas fontes gcoldgicas podc abasteccr a produ- 
tividadc local cm comunidades terrestres e dc dgua doce 
(Holloway et aL> 1998; Thompson et al. t 2001). O fluxo de 
nitrogenio no escoamento de comunidades terrestres para as 
aqudticas 6 rclativamcnte pequeno, mas n&o insignificante para 
os sistemas aqudticos envolvidos. Isso acontece porque o ni- 
trogenio e um dos dois elementos (junto com o fdsforo) que 
mais frcqiicntemente limitam o crescimento vegetal. Final- 
mente, ocorrc uma pequena perda anual dc nitrogenio para os 
sedimentos oce^nicos. 

Em um modelo para a parte terrestre da biosfera, a flxa- 
£&o do nitrogenio 6 responsdvel pela entrada de 211 Tg N 
ano -1 . Essa d a fonte anual predominante dc nitrogenio e podc 
ser comparada com a quantidade total dc 296 Pg ano -: armaze- 
nada na vegetable terrestre c no solo (da qual, 280 Pg ano‘ ] cstiao 
no solo, sendo que 90% sob forma organica) (Lin etaL, 2000). 

As atividades humanas tern di- 

3.S diversas 

versos efeitos de Ion go alcance sob re o maneiras de 

cido do nitrogenio. O desflorestamen- impact os hu m anos 

to e a rcmocao da vceetac^o cm eeral 

v & i . . nitrogenio 

provocam aumentos substanciais no 

fluxo do nitrato na dgua corrcnte e perdas dc N. 7 0 para a atmos¬ 
fera (ver Scq^o 18.2.2). Aiem disso, os processes tecnoidgicos 
for mam nitrogenio fixado como um subproduto da combus- 
tSo interna c na produ^io de fertilizantes. A prdtica agricola 
dc cultivo de leguminosas, com seus nbdulos de raizes con- 
tendo baetdrias fixadoras dc nitrogenio, contribui adicionai- 
mente para a fixado destc nutriente. Dc fato, a quantidade de 
nitrogenio fixado, produzida por essas atividades humanas, 6 
da mesma ordem dc grandeza daqueia produzida pela fixagSo 
natural deste nutriente. A produgao dc fertilizantes nitrogc- 
nados (mais do que 50 Tg ano -1 ) tern uma significa^o espe¬ 
cial, pois uma propor^io aprccidvel do fertilizante aplicado ao 
solo sc dirige para os cursos d'dgua c lagos. As concentrates 
dc nitrogenio elevadas artificialmentc contribucm para o pro- 
ccsso dc cutrofizato cultural dos lagos. 


546 PARTE 3 - Cgmunidades e Ecossistemas 


As atividadcs humanas tambdm afetam a fasc atmosfcri- 
ca do cido do nitrog£nio. A fertilize 9 S 0 dos solos agrf colas, 
por exemplo, provoca aumcntos do escoamcnto c da dcsnitri- 
fica^lo, bcm como o manuscio e a dispersao de estrumc cm 
ireas dc pccudria intcnsiva libcram quantidades substantial 
dc amdnia para a atmosfcra. A amonia atmosfcriea (NH,) 6 
cada vcz mais reconhccida 00 mo um polucntc import ante, 
quando depositada cm zonas afctadas polos vent os proccdcn- 
tcs dc drcas do criac^ao do gado (Sutton etal^ 1993). Uma vez 
que muitas comunidadcs vegetais cstElo adaptadas a condl^Ses 
nutridonais baixas, pode scr cspcrado que um aumcnto na 
cntrada dc nitrog£nio cause mudan^as uas suas composites. 
Os urzais {heathland) das terras baixas sSo particularmcnte sen- 
sfveis ao enriquccimcnto por nitrog£nio (cstc caso 6 o liomd- 
logo terrestre i eutrofiza^io dc lagos); por exemplo, mais dc 
35 % dos antigos urzais holandeses tem sido substituidos por 
campos (Bobbink et id. , 1992). Outras comunidadcs sensfveis 
inclucm os campos calcirios c floras hcrbiccas o dc bridfitos 
dc zonas altas, eujas riquezas cm cspdcics t£m diminufdo (Sut¬ 
ton etal.i 1993). A vegeta^o dc algumas outras comunidadcs 
tcrrcstres podc sor mcnos scnsivcl, pois da alcanna um cstdgio 
cm quo csti normal men to iimitada polo nitrogtiiio. £ possfvel, 
por exemplo, quo o aumcnto do depdsito dc nitrog£nio cm 
florcstas limitadas por cstc nutrientc rcsultc inicialmente cm 
um incrcmcnto do scu crestimento, mas cm um determinado 
ponto o sistema torna-sc “saturado dc nitrog£nio” (Aber,1992). 
Aercdita-se que aumcntos postcriores do deposito dc nitrog£- 
nio “sc percam” por drenagem, com consequence cleva^ao das 
concentrates dcste nutrientc no escoamcnto dc corrcntes, con- 
tribuindo para a cutroflzagSo dc lagos a j usance. 

Exist cm claras evid£ncias dos 
nitrogenio e chuva « . „ « . 

aumencos dc cnussocs dc NH 3 durance 

as liltimas ddcadas, e as cstimacivas 
acuais in dicam que estas sio responsiveis por 60 a 80% das 
entradas dc nitrog&nio antropog£nico cm ecossistemas curo- 
peiiSj ao mcnos cm dreas prdximas a criaqGcs dc gado (Sutton 
etaiy 1993). O rest ante, 20 a 40%, proWm dc dxidos dc ni¬ 
trogen io (NOJ, rcsultantcs da combustao dc pctrdlco c car- 
vSo cm usinas eldtricas, aMm dos processes industriais e das 
cmissocs do trdfego dc vefeuios. Em poucos dias, o NO^ at- 
mosfcrico 6 convertido a dcido nitrico, que contribui, junta- 
mente com NH^, para a acidiflca^io da precipitate dentro 
dc rcgiocs industriais e cm areas afctadas pelos vcncos proccdcn- 
tes daquclas rcgiocs. O a cido sulfiirico C o outro rcsponsdvcl; suas 
consequential cm forma dc chuva acida scrao examinadas na pro- 
xima sepao, ap 6 s tratarmos do ciclo global do cnxofrc. 


18.4.5 Ciclo do enxofre 

No ciclo global do Bsforo, vimos que a fase litosfcrica 6 pre¬ 
dominance (Figura 18.21a), e o ciclo do nitrog£nio tem uma 
fase atmosfcrica dc cnormc importancia (Figura 21.b). Jd o 
cnxofrc possui fases atmosfcrica c litosfcrica dc magnitudes 
similarcs (Figura 18.21c). 


0 ciclo do enxofre 
tem fases 
atmosfdrica e 
litosfdrica de 
magnitudes 
similares 


Tr£s process os biogcoqufmicos 
naturais liber am cnxofrc para a atmos- 
fera: (i) a formagao do composto vo¬ 
ided dime tils ulfcto (DMS) (por dc- 
composigSo cnzimdcica dc um com¬ 
posto abundance no fitopMncton - 

dimetilsulfonioproprianato); (ii) a rcspiraqdo acrdbica por bac- 
t^rias redutoras dc sulfato; e (iii) a atividade vulcinica. O total 
dc cnxofrc liberado para a atmosfcra por atividades bioldgicas 
6 estimado cm 22 Tg S ano'^ mais dc 90% do qual sob a 
forma dc DMS. A maior parte do rcstantc 6 produzida por 
sulfbbactdriasj que lib cram compostos reduzidos dc cnxofrc, 
cspecialmentc dc comunidadcs inundadas dc pintanos c 
marismasj bcm como dc comunidadcs marinhas associadas a 
planfcics de maris. A produce vulcinica fomece adicional- 
mente 7 Tg S ano' ] para a atmosfcra (Simo, 2001). Um fluxo 
inverso a partir da atmosfcra cnvolvc a oxida^o de compostos 
dc cnxofrc ate sulfatos, que rctornam a Terra como depositors 
umida c scca. 

O intemperismo dc rochas fornccc aproximadamente a 
metade do cnxofrc que drena da terra para os rios c lagos, e o 
rcstantc provem dc fontes atmosfcricas. No scu caminho para 
o occano, uma parte do cnxofrc disponivcl (principalmcnte 
suifato dissolvido) 6 absorvida pel as plantas, passa por cadeias 
alimcntarcs e, mediante os processes de dccomposigao, torna- 
sc novamentc disponfvel para as plantas. No entanto, cm com- 
paramo com 0 fdsforo c 0 nitrog£nio, uma fra^So muito mc- 
nor do fluxo do cnxofrc 6 cnvolvida na teciclagcm nas comuni¬ 
dadcs tcrrfcolas c aqudticas. FinalmentCj cxistc uma perda conri- 
nua dc cnxofrc para os sedimentos oednioos, principalmcnte por 
meio dc processes abidticos, como a convcrsSo dc H 2 S, per rea- 
9 S 0 com o fcrro, atd sulfcto ferroso (que confcrc a cor preta aos 
sedimentos marinhos). 

A queima dc combustlvcis fds- 
scis 6 a principal perturb a^do humana 
ao ciclo global do cnxofrc (o carvdo 
concern 1 a 5% de cnxofrc, e o pctrdlco, 2 a 3%). O S0 2 
liberado para a atmosfcra i oxidado c convertido cm dcido 
sulfiirico dentro das gotas dos across 6 is, a maioria com um 
tamanho inferior a 1 |im. As cmissScs human as c naturais de 
cnxofrc para a atmosfcra sdo dc magnitude similar c juntas 
representam 7 Tg S ano _1 (Simo, 2001). Enquanto as entradas 
naturais sdo distribufdas uniformcmcntc cm todo o globo, as 
entradas de origem Humana sc concentram cm zonas indus¬ 
triais no nortc da Europa c no I cstc da America do Norte e ao 
redor dclas, ondc podem contribuir com 90% do total (Fry c 
Cooke, 1984). As concentrates dcclinam progressivamente 
k medida que nos afastamos dos locais de produto. mas elas 
podem ser ainda altas cm distincias dc vdrias ccntcnas dc qui- 
Idmctros. Portanto, uma na^o podc exportar scu S0 2 para 
outros palscs, sendo necessities acordos politicos internacio- 
nais para mitigar os probiemas que surgem. 

Na atmosfcra, a igua cm equilfbrio com o C0 2 forma 
icido carbdnico dilufdo com um pF3 de ccrca dc 5,6. No cn- 
tanto, o pFi da precipitate ^cida (chuva ou neve) pode ter 


enxofre e chuva 
acida 
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valorcs rrkdios bcm abaixo de 5, tendo sido rcgistrados valo- 
res dc 2,4 na Gr^ Brctanha, 2,8 na Escandindvia c 2,1, nos 
EUA. Frequcntcmcntc, a cmissdo dc S0 2 contribui mais para 
o problems da chuva acids, cmbora conjuntamente NO s e 
NH^ sejam rcsponsdvcis por 30 a 50% do problcma (Mooney 
et til.i 1987; Sutton etal. y 1993). 

Vimos como um pH baixo podc afetar drasticamentc as 
biotas de cursos d’dgua e lagos (vcr Capftulo 2). A chuva dcida 
tcm sido responsive! pela extin^ao de peix.es cm milharcs de 
lagos, cm especial na Escandindvia. Alim disso, um pH baixo 
podc ter conseqiiendas de longo alcancc para florestas c ou- 
tras comunidades terrestres. Ele podc afetar dirctamcntc as 
plantas, por decompor os iipfdeos das folhas c por danificar as 
membranas, on indiretamente, por aumentar a lixiviagiao dc 
alguns nutrientes do solo c por tornar outros nutrientes indis- 
ponfveis para absorgdo pclas plantas. £ importantc observar 
que algumas das pcrturbaqdes aos cidos biogcoqufmicos sur- 
gem por meio de efeitos indirctos sobic outros componcntes 
biogcoqufmicos. Por cxcmplo, as altera0es do fluxo de enxo- 
Ere por si s 6 ncm scrap re sdo danosas is comunidadcs terres¬ 
tres c aquaticas, mas o efeito da capacidadc do sulfato de mo- 
bilkar rnetais como o aluminio, ao qual muitos organismos 
Sdo sensfveis, pode indiretamente levar a mudangas na com- 
posiglo da comunidade. (Em outro contcxto, o sulfato nos 
lagos podc reduxir a capacidadc do ferro dc sc ligar ao fdsforo, 
liberando este nutrientc e aumentando a produtividade do fi- 
toplincton - Caraco, 1993.) 

Sc os governos mostrarem sua vontade polltica dc redu- 
^ir as cmissocs dc SO- e NO^ (p. cx., utilhando tccnologias jd 
disponfveis para remover o cnxofrc do carvio c do pctrdlco), o 
problcma da chuva dcida pode scr controldvcl. Na verdade, 
cm algumas partes do mundo jd ocorreram reduces das cmis¬ 
socs de cnxofrc. 


18.4.6 Ciclo do carbono 


as forges o post as 
da fotossfotese a 
da respirag§o 
govemam o ciclo 
global do carbono 


A fotossfntesc c a respiragdo sdo os dois 
processes opostos que govern am o ci¬ 
clo global do carbono. Esse 6 um ciclo 
predominantemente gasoso, com o 
CQ -. como o vefculo principal dc flu¬ 
xo entre a atmosfera, a hidrosfera c a biota. Historicamcnte, a 
litosfera tern desempenhado um papel apenas minoritdrio; os 
combustivcis fdsseis sc mantiveram como reservas dormentes 
de carbono atd a inter vengdo humana nos sdculos rccentes 
(Figura 18.2 Id). 

As plantas tcrrfcolas utilizam o CO., como fonte dc car¬ 
bono para a fbtossfntese, ao pas so que as plantas aqudticas 
us am os carbo natos dissolvidos (isto d, o carbo no da hidrosfe¬ 
ra). Os dois subciclos cstdo conectados por trocas dc CQ 2 cn- 
tre a atmosfera e os occanos, conformc segue: 


C0 2 atmosfdrico ^ C0 2 dissolvido 
C0 2 + H 2 0 ** H^O, (dcido carbdnico) 


Alcm disso, o carbono cn contra scu caminho para as 
dguas continentals e os occanos como bicarbonate resultante 
do intemperismo (carbonatagdo) dc rochas ricas cm cdlcio, 
como o calcirio c a greda: 


COq + H 2 0 + CaCO^ ^ CaH 2 (CO J 2 - 


y 2 - 


o CO a tem 
aumentado 
significativamente 
na atmosfera 
devido k ... 


As plantas, os animais e os microrganismos, ao respirarem, 
fiberam o carbono retido nos produtos fotossintdticos dc volta 
aos compartimentos dc carbono da atmosfera e da hidrosfera. 

A concentrate dc C0 2 na 
atmosfera tcm aumentado dc aproxi- 
madamente 280 partes por milhio 
(ppm), cm 1750, para mais dc 370 
ppm atualmente c continua sc clcvan- 
do. A Figura 18.22 mostra o padrSo 
dc aumento registrado desde 1958, no observatdrio de Mau- 
na Loa, no Havaf. (Observe os decr^scimos cfclicos do C0 2 
associados ks taxas mais altas dc fotossfntesc durante o veriao 
no hcmisfdrio nortc - refletindo o fato dc que a maior parte da 
massa continental do mundo sc situa ao nortc do equador.) 

Nas Segocs 2.9.1 e 2.9.2, disco- 

times cs sc aumento do CO 7 atmosfd- u e 

,.p . 2 , r . comb List i ve is 

nco e a amplihcato associada no etei- f^ ssc j s 

to cstufa. Por^m, dotados dc uma apre- 

ciag^o mais completa dos estoques dc carbono, podemos ago¬ 
ra rctomar esse assunto. A causa principal do aumento tcm 
sido a queima dc combustivcis fdsseis e, cm uma escala muito 
mcnor, a utilizagiio do calcirio para produzir cimcnto (esta 
atividadc produ^ menos de 2% do que 6 produHdo pela 
queima de combustfvcis fdsseis). Juntas, durante o periodo 
de 1980 a 1995 i essas atividades foram responsdveis por 
um aumento mddio Ifquido na atmosfera dc 5*7 (±0,5) Pg 
C ano -1 (Houghton, 2000). 

A mudanga no use da terra, a 
cada ano, tcm causado a entrada na 
atmosfera dc um valor adicional de 1,9 
(+ 0,2) Pg dc carbono. A cxploragSo 

dc florestas tropicais causa uma libcragSo expressiva de C0 2 , 
mas o efeito exato depen dc da forma dc utilkagSo: sc elas sSo 
removidas para agricuitura permanente, para agricultura cfcli- 
ca ou para a retirada de madcira. A queima que segue a maio- 
ria das derrubadas dc florestas rapidamente convcrte parte da 
vegetagSo cm C0 2 , c a decomposigSo do rcstantc da vegeta- 
g^o libera C0 2 por um perfodo mais longo. Sc as florestas s&o 
rctiradas para permitir a agricultura permanente, o contcudo 
dc carbono do solo ^ redmido pela dccomposigSo da materia 
orginica, pela crosio e, is vc^zes, pela remogio mccinica das 
camadas supcriorcs do solo. O desmatamento para instalar a 
agricultura cfclica tcm efeitos similarcs, mas a rcgcncrag^o da 
vegctag&o hcrbdcca e da florcsta sccunddria durante o periodo 
dc pousio sequestra uma parte do carbono perdido original- 
mente. A agricultura ciclica e a cxploraqio dc madcira envoi- 
vcm uma rcmog&o “temporiria”, cm que a liberate liquida 
dc C0 2 por unidade dc irea 6 significativamente inferior i 
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FIGURA 18.22 Concentrate de didxido de 
carbono (C0 2 ) atmosf£rico no observatorio 
de Mauna Loa, Havaf, mostrando o ciclo 
sazonal (resultante de mudangas na tax a 
fotossintetica) e o aumento a longo prazo 
devido em grande parte a queima de com- 
bustivetsfbsseis {cortesia do Laboratbrio de 
Monitoramento e Diagnostic Climbtico da 
Administragao Oceanica e Atm osf erica Na¬ 
tional). 


vcrificada na remo^io “permancnte” para agrietdrura ou pas- 
tagem. As mudan^as no uso da terra cm comunidades terrestres 
nSo-tropicais pareeem ter um efeito insignificante sobre a libera- 
to liquida. de C0 2 para a atmosfera. 

A quantidadc total dc carbono II- 
berada anualmente para a atmosfera pc- 
las atividades humanas (7,6 Pg C ancHj 
ver Sc 9 I 0 2.9.1) podc scr oomparada i 
liberate natural dc 100 a 120 Pg C ano _: 
pela respira^So da biota do mundo 
(Houghton, 2000). Para ondevai o C0 2 
adicional? O aumento observado no C0 2 atmosferico e cstima.- 
do cm 3,2 (± 1,0) Pg C ano' 1 (isto e, 42% das entradas de origem 
humana). Grande parte do rest ante, 2,1 (± 0,6) Pg C ano -1 , se 
dissolve nos oceanos. Isso libera 2,3 Pg C ano 1 , gcralmentc des- 
tinados a um dreno terrestte residual, cuja magnitude, localiza- 
flo e causas sSo incertas, mas acrcdita-sc que implique no au¬ 
mento da produtividade terrfcola cm regioes de latitudes media- 
nas do hemisffirio norte (isto e, parte do aumento em C0 2 pode 
servir para “fcrtilizar” comunidades terrestres, scndo assimilado 
como biomassa adicionai) c na recupera^ao de florestas que sofic- 
ram disttirbios (Houghton, 2000). 

Existc uma variaqSo anual oon- 
sidcrdvcl nas estimativas de fontes e 
drenos dc C0 2 e do scu aumento na 
atmosfera (Figura 18.23). Na rcalida- 
de, css a varia^Io permitiu que o os cr- 
ros-padrSo fbssem colocados junto aos 
valores mddios nos parigrafos antcrio- 
res. Os declfnios no aumento atmosferico dc CO, entre 1981 
c 1982 sucedcram is dramdticas dc va0es nos pre^os do pc- 
trdlco, c os dedmios cm 1992 e 1993 succdcram ao colapso 
econdmico da atitiga Uniao Sovfetica. Em 1997 c 1998 (n&o- 
mostrados na Figura 18.23), uma cxtraordindria queimada cm 
uma parte pcquena do globo duplicou a taxa de crcscimcnto 


do C0 2 na atmosfera. Grandcs queimadas de florestas na In¬ 
donesia produziram uma cmissio dc carbono de aproximada- 
mente 1 Pg cm apenas poucas semanas. As ircas queimadas 
inclufram vastos depdsitos dc turfa, que durante o fogo perde- 
ram 25 a 85 cm da sua. profundidade, c o carbono liberado 
rcsultou mais dcsta fontc do que da queima dc madeira. As 
queimadas na Indonesia foram cspccialmente graves devido i 
combinato de circunstincias - a seca causada pclo evento de 
El Niflo de 1997 c 1998, a espessura da turfeira c as priticas 
dc derrubada c transporte dc madeira, permitindo que a vege¬ 
table* c o solo sccassem completamentc (Schimel c Baker, 
2002). A previsiio acurada de mudanbas futuras uas emissocs 
dc carbono d um assunto premente, mas ela serd uma tarefa 
diffcil, pois muitas variiveis - climiticas, polfticas c sociologi¬ 
cal - afetam o scu balance. Bern no final dcstc livro (ver Scb£o 
22.5.3), retornaremos is muitas dimens ocs dos desaftos eco- 
Idgicos com os quais a humanidade se defronta. 

Resumo 

Os organ ismos vivos gastatn cnctgia para extrair substincias 
quimicas do scu ambientc. Eles as return e as utilizam por um 
determinado perfodo c depois as perdem novamente. Neste 
capftuio, considcramos as manciras pdas quais a biota sobre 
uma drea de terra ou dentro dc um volume de dgua acumuia, 
transforma c transfere a materia entre os diversos componen- 
tes vivos e abidticos do ccossistcma. Alguns compartimcntos 
abidticos ocorrcm na atmosfera (carbono cm didxido de car¬ 
bono, nitrogen io como nitrogen io gasoso), alguns nas rochas 
da lit&sfera (cilcio, potissio) e outros na bidr&sfera - dgua dos 
solos, riachos, lagos ou occanos (nitroglnio cm nitrato dissol- 
vido, fdsforo cm fosfato). 

Os clemcntos nutrientes cstio disponfveis para as plan- 
tas como moldculas inorginicas simples ou ions c podem scr 
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FIGURA 1B.23 Variagao anual do aumento 
atmosfenco em dioxide de carbon o (circu= 
!os e I in ha pretos) e em carbono liberado 
{histogramas adma da (inha media) ou acu- 
mu I ado (histogram as abarxo da Ian ha media), 
no dob global do carbono, de 1980 a 1995 
(segundo Houghton, 2000). 


incorporates a complexes compostos orginicos da biomassa. 
No finals no entanto, quando os compostos orginicos s31o mc- 
tabolixados em dibxido de carbono, os nutrientes minerals sHo 
liberados novamente sob forma inorgitiica simples. Uma ou- 
tra planta podc cntSo absorv£-los> e, port ante., um dtomo 
individual de um elemento nutriente podc passar repetida- 
mente atraves de nma cadeia alimentar apds outra. For sua 
propria natrireza, cada joule de cncrgia cm um composto 
rico cm cncrgia pode scr usado somentc nma vez, c os nu¬ 
trientes qufmicos podem scr utilixados dc novo e recicla- 
dos repetidamente (embota a ciclagem de nutrientes nunca 
seja perfeita). 

Discntimos as maneiras como os nutrientes s£o obtidos 
e per didos nos ccossistcmas assim como observamos que as 
entradas c saidas dc um determinado nutriente podem cstar 
em equilibrio. Entrctanto, isso nem sempre 6 assim, pois hd 
casos cm que o ecossistcma 6 uma fonte Ifqtdda on um dreno 
liquido para o nutriente em questdo. Examinamos os cornpo- 
nentes dos cstoques dc nutrientes, bem como os fatorcs que 
afetam as entradas e safdas em fiorestas, enrsos d’dgua, lagos, 
estndrios e oceanos. 


Uma vex que os nutrientes sdo transportados por vastas 
distlncias pel os ventos na atmosfera c pelas aguas de rios e 
correntcs occtnicas, conclufmos o capitulo examinando os ci- 
clos biogcoquimicos globais. Os oceanos constituent a princi¬ 
pal fonte de dgua no ciclo hidroldgico; a cncrgia radiantc fax 
com que a dgua evapore para a atmosfera; os ventos a distri- 
bucm pda superfifeie do globo e a preripitagao a trax dc volta 
para a terra. O fdsforo provdm principalmcntc do intemperis- 
mo de rochas (litosfera); scu ciclo pode scr dcscrito como sc- 
dimentar devido d tcnd£ncia geral do fdsforo mineral cm scr 
transportado do contincnte incxoravclmcnte para os oceanos, 
ondc por fim torna-se incorporado aos sedimentos. O ciclo 
do cnxofre tern uma fasc atmosfi£rica e uma fasc litos&rica de 
magnitudes similarcs. ]d nos ciclos do carbono c do nitrog£- 
nio, a fasc atmosfihica 6 prcdominantc. A fotossfntcse c a res- 
pira^o seio os dois processes opostos que governam o ciclo 
global do carbono, c no ciclo do nitrog£nio a sua fixa^o e a 
sua dcsnitrificag&o por organ ismos microbianos s^o de espe¬ 
cial importancia. As atividadcs human as contribucm com apor- 
tes expressivos dc nutrientes aos ccossistcmas e rompem ciclos 
biogeoquimicos locals c globais. 

















































































Capftulo 19 

A Influencia de Interagoes 
Populacionais na Estrutura de 
Comunidades 


19.1 Irttrodugao 


a competfcpao 
interespecffica 
pode detemninar 
quais ; a quantas. 
espdcies 
coexistent 


Uma ilnica cspdcie podc influcnciar, 
de divcrsas formas, a composigdo dc 
toda a comunidade. Cada csptfoic pro- 
v£ recursos para sens predadorcs e pa¬ 
ras itos. Algumas esp&ries (p. ex., dr- 
vores), cntretantOj forncccm uma am- 
pla gama dc recurs os que slo utilbados por um grande mime- 
ro de cspdcics consumidoras (discutido no Capftulo 3). Por 
cxemplo, os carvalbos podem ter grande influencia na deter¬ 
minate) da composite e da diversidadc da comunidade da 
qual fa^em parte, pois forncccm bolotas (frutos), folbas, gra- 
vetos e rafsecs para sens hcrbfvoros espccialistas, bem como uma 
similar ampla gama dc matdria organica morta que 6 explora- 
da por dctritfvoros e dc compos itorcs {ver Capftulo 11). As 
espdeies podem tambdm ajudar a determinar a composite e a 
divers idadc dc comunidades por meio de sua influencia sobre 
as condi^dcs {ver Capftulo 2). Assim, plantas dc grande porte 
podem criar micro-bib itats que abrangem as nccessidades de 
nicbo dc mnitas plantas de men or porte c animais, c grandes 
animais forncccm variadas condiq6es sobre e dentro dos scus 
corpos, que podem scr explorados por diversos parasitos (ver 
Capftulo 12). Durante o process o de succssdo, vimos tambrm 
que algumas cspecies coloniaadotas mudam as condi^ocs do 
ambiente c acabam por favorccer a entrada dc es paries tardias 
(ver Capftulo 16). Entao, ndo vamos nos aprofundar mais nes- 
tes processes. 

Este capftulo examina as fo rmas pel as quais competi^do, 
preda^ao e parasitismo moldam comunidades. As iddias que 
apresentamos refletem um debate que tern sido central para a 
ecologia durante as ditimas quatro ddcadas. Como explicarc- 
mos a seguir, existem raxocs tcdricas oonvinccntes para sc es- 
perar que a competi^ao intercspecfflca seja import ante na 
moldagem de comunidades mediante a determina^So dc quais 
- c quantas - espdries podem cocxistir. De fato, a compcti^o 
foi interpretada como sendo dc suprema importancia na visdo 
prcvalente entre ccdlogos na ddcada de 1970 (MacArtbur, 1972; 
Cody, 1975). Postcriormcnte, a sabedoria convcncional mu- 
dou dc sua visdo monolftica para outra que dava maior impor¬ 


tancia a fatorcs cstocdsticos e de ndo-cquilfbrio, como pertur- 
bagdes ffsicas c inconstdncia cm condi^oes (ver Capftulo 16), 
c para o import ante papel de predate e parasitismo (p. ex., 
Diamond c Case, 1986; Gee c Giller, 1987; Hudson c Green- 
man, 1998). Considcraremos o papel da competigdo intcres- 
pcdfica cm termos todrico e prdtico, antes dc avangarmos para 
outras intera^ocs populacionais que, para algumas comunida- 
dcs c para alguns organismos, faxern a compcti^io scr muito 
menos influence. 


19.2 Influencia da competi^ao na estrutura 
de comunidades 

A visdo de que a compcti^io intercspecfflca atuava de forma 
central na moldagem de comunidades foi inicialmcntc pro- 
movida pelo prinefpio de exclusdo competidva (ver Capftulo 
8), o qua! prev£ que se duas on mais espdeies compctcm por 
recurs o iimitado, todas, cxceto uma, serdo extintas. Algumas 
variantes mais soflsticadas dessc prinefpio, como o conccito 
dc similaridade limitante, similaridade dtima e cmpacotamento 
dc nicbo (nichepacking) (ver Capftulo 8), t&m sngcrido a cxis- 
t£ncia de um limitc d similaridade dc cspdcics compctidoras e, 
portanto, um limitc ao mimero dc cspdcics que podem ajus- 
tar-sc cm uma comunidade antes do nicbo disponfvcl flear 
complctamentc saturado. Dentro dcsta abordagem tedrica, a 
competi^do interespecffica £ obviamente importantc, jd que 
cxclui determinadas cspdcics de algumas comunidades c dc- 
termina prccisamcnte quais cspdcics coexistcm cm outras. A 
questdo crucial, entretanto, £: qual a importdncia desses efei- 
tos tcdricos no mundo real? 


19.2.1 Prevalence de competigao 

contemporanea em comunidades 


Nao cxiste discussdo sobre a questdo 
de a compcti^do its vezes afetar a es¬ 
trutura de comunidades; ningudm 
duvida dc sna importdncia em alguns 


a eompetigdo norm 
sempre £ de 
fundamental 
importancia 
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casos. De forma scmdhantc* ningudm argumcnta que a com- 
petigSo 6 de suprema import £ncia cm todas as s imagoes. Em 
comunidades ondc espsfoies cstSo compctindo entre si todos 
os dias ou mesmo de minuto cm minuto, c tambtfm ondc o 
ambiente 6 homogfcneo, cxiste conscnso de que a competiglio 
atua de forma decisiva na sua cstruturagSo. Por outro lado* 
suponha que outros fatores impegam as interagocs compctiti- 
vas de chcgarem ao ponto de haver cxdusSo competitive por 
exemploj diminuindo densidades ou pcriodicamcntc alternan- 
do quern 6 o competidor mais forte. Nessc contcxto, Hutchin¬ 
son (1961) observou que comunidades fitoplanctdnieas ge- 
ralmente slo muito divers as, apesar da baixa oportunidadc de 
partilhamento de rccursos (o scu “paradoxo do plincton”) , e 
sugcriu quo flutuagScs breves cm condigocs (p. ex.* tempera- 
tura) ou rccursos (Iuz ou nutrientes) podem impedir a ocor- 
rdicia de exclusao competitive e permitir alta diversidade. Flo- 
dcr c colaboradorcs (2002) testaram csta hipdtesc, comparan- 
do a diversidade de espMcs cm indculos de comunidades d- 
toplanctdnicas naturals cm microcosmos mantidos cm alta 
(100 |imol fotons rrr 2 s' 1 ) ou baka (20 jimol fdtons m' 2 s' 1 ) 
luminosidade, com diversidadcs obtidas quando os nfveis de 
luz foram pcriodicamcntc trocados de alto para bako c entlio 
o contrdrio novamentc a cada 1* 3j 6 ou 12 dias cm um expe- 
rimento de 49 dias. Conformc o previsto por Hutchinson, as 
diversidadcs foram alias sob condigSes Surnames, cm que foi 
menor a probabilida.de de a compctigao intercspecffica rcsul- 
tar cm cxdus^o compctitiva (Figura 19.1). 

Talvcz a forma mais dircta de de- 
terminar a importancia da competi- 

queT^mpebpIo f° “ P titica f c i a 1 dc rcsulta - 

e co m u m dos de manipulagocs experimentais cm 

campo. Nesses cstudos, uma dada cs- 
pefoic 6 removida ou adicionada h. comunidade cm estudo, c 
entao monitoram-sc as respostas das outras esptfoies. Dois le- 
vantamentos importantes dc experimentos dc campo sob re 


fa) (ti) 



FIGURA 19.1 Diversidade m&dia do fitoplaneton (indice de diversida¬ 
de Shannon, ± EP) ao fim de 49 dias de experimentos (a) com condi- 
goes constantes de iuz e (b) com condi goes flutuantes de intensidade 
de loz. PH {permanent high) - intensidade de Iuz penmanentemente 
alta; PL {permanent tow) - iuz permanentemente baixa (segundo Fin¬ 
der ef a/., 2002), 


competig5o intercspecffica foram publicados cm 1983. Scho¬ 
cncr (1983) examinou os rcsultados dc todos os experimentos 
que p6dc encontrar - ao todo 164 cstudos - e pcrcebcu que 
mimeros semelhantes deles envolviam plantas tctxlcolas, ani- 
mais terricolas c organismos marinhos* mas que cstudos dc 
organismos dc dgua doce compunham somente mcta.dc do 
mimero de cstudos feitos com outros grupos. Entre os cstudos 
terricolas, a maioria tratava dc regides temperadas c popula- 
g6cs coutiuentais, com relativamente poucos abordando insc- 
tos fitdfagos (comedorcs de planta). Quaiqucr conclusEio, por- 
tanto, cstd sujeita ^s limitagocs impostas pelos sistemas exami- 
nados pelos ccdlogos. Apesar disso, Schocncr constatou que 
ccrca de 90% dos cstudos haviam demonstrado a cxist£ncia 
dc competigSo intcrcspcdfica, cspccificamcnte 89, 91 c 94% 
cm organismos terricolas, de dgua doce c marinlios, respccti- 
vamente. Na mesma linlia, quando cie examinou csp^cics iso- 
ladamente ou cm pequenos grupos (das quais havia 390), cm 
vez do exame dc cstudos totals que poderiam induir vdrios 
grupos de csp&rics, 76% mostraram efcitos dc competiglo ao 
mcnos algumas vezes, e 57% mostraram cfeitos cm todas as 
condigocs cm que das foram examinadas. Novamentc, os rc¬ 
sultados foram semelhantes para organismos terrlcolas* limni- 
cos e marinhos. A revis^o de Connell (1983) foi mais restrita 
do que aqncla realizada por Schocncr: 72 cstudos publicados 
cm s eis revistas importantes, abordando um total dc 215 es- 
p<fcies e 527 experimentos diferentes. A compctiglo intcres- 
pccffica foi demonstrada na maioria dos cstudos, cm mais da 
metadc das cspecics, c em aproximadamentc 40% dos experi¬ 
mentos. Em contrastc com Schocncr, Connell constatou que 
a competigSo intercspecffica foi mais prevaiente cm organis¬ 
mos marinhos do que cm tcrrfcolas* assim como era mais co¬ 
mum cm organismos grandes do que nos pequenos. 

Dc forma conjunta, as rcvisSes de Schocncr e dc Con¬ 
nell ccrtamente indicam que a compctigSo intercspecffica 6 
algo comum. Sua porcentagcm de ocorr^ncia eutre csp^cics 6 
admitidamente menor do que sua porcentagcm de ocorr£ncia 
em cstudos completes. Entretantc, isso 6 esperado, visto que^ 
por cxemplo, sc quatro csp^cies estlo arranjadas em uma dni- 
ca dimensSo de nicho c todas as cspdcics competcm entre si* 
scriam afetados apenas tr£s das scis (ou 50%) dc todos os pa¬ 
res de intcragSes possfveis. 

Connell tamb&n observou, cn- , , 

m^ DS CJcLqOS 

tretanto, que em cstudos de apenas um podeTi ser 
par dc espdcics, a compctigSo interes- nnviessdos? 
pcdfica foi quasc sempre evidente, e, 

com mais espdcics, a preval£ncia abakou accntuadamcnte (de 
mais de 90 para mcnos de 50%). Isso pode ser explicado em 
parte pelo argumento descrito* mas tamb^rn pode indicar vids 
nos pares de espdeies cstudadas c nos cstudos que dc fato s&o 
registrados (ou accitos por cditorcs de re vistas). £ muito pro- 
vdvel que a escolha dc muitos dos pares de cspdeics para cstu- 
do tcnha sido devida i sua natureza intercss ante” (porque 
suspeitavam da cxistdncia dc compctigio entre das) e, sc nada 
6 cncontrado, isso simples men tc nao 6 registrado. Julgar a pre- 
vaidneia dc compctig^o a partir de tais cstudos 6 de certa for¬ 
ma scmclhantc a julgar a prcvaldncia dc padres envoividos com 
cstupro ou drogas a partir dc jornais scnsacionalistas. Vi is na 
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escolha dos estudos £ um problema real, apenas parcialmcnte 
amcnizado cm cstudoa de grandes grupos de csp^cics quando 
os “negatives” podem ser conscientcmcnte registrados na pre¬ 
sent de um on poucos “positives”. Ponanto, os rcsultados de 
levantamentos, como aqudes de Schocner e Connell, exageram, 
com uma magnitude desconhodda, a frcqu£ncia da compcti^So. 

Con forme citado, insetos fit6fa- 
gos foram pouco representados nos da¬ 
dos de Schooner, embora revlsocs 
sobre elcs surgiram que a competto 
6 rclativamcntc rara no grupo como 
um todo {Strong et al. t 1984) on cm 
pelo mcnos cm alguns grupos - por 
exempt nos “cortadorcs de follias” (Dcnno et ai mi 1995). 
Existcm tambem exemplos de “nichos vagos” para insetos fi- 
tdfagos: sftios de atimenta^io ou modes de alimenta^o cm 
plantas que S &0 distribuidas amplamcnte c que cm algumas 
regides sao utilizadas pela fauna de insetos, mas Mo cm outras 
partes do mundo, ondc a fauna de insetos natives £ diferente 
(Figura 19.2). Essa falha cm saturar o espa^o de niche tam- 
b£m serve come cvid£ncia contra a nogao de um poderoso 
papel de compctig&o interespcdfica. Em um nfvd mais geral, 
tern sido sugerido que hcrbfvoros como um todo quase nunca 
siio limitados por alimentos, e que, portanto, provavelmcnte 
Mo competcm por recursos cm comum (Hairston etaL t i960; 
Siobodkin et id., 1967; ver Segio 20.2.5). Essas sugcstocs ba- 
sciam-sc nas obscrvaqocs de que plantas verdes slo cm geral 
abundantes e cnoontradas preponderantemente intactas. El as 
siio raramente devastadas, e a maioria dos hcrbfvoros £ cscassa 


a forga da 
competent) 
provavaimente 
varia da 

comunidade para 
comunidade 


na maior parte do tempo. Schooner observou que a proporgSo 
de hcrbfvoros cxibincio compctig&o interespcdfica £ significa- 
tivamente rnenor do que aquclas observadas cm plantas, car- 
nfvoros e dctritlvoros. 

De mancira geral, portanto, a competi^o interespedfi- 
ca contcmporinca tern side registrada cm estudos que abor- 
dam uma ampfa gama de organismos, tendo incid£ncia parti- 
eularmente 6bvia cm alguns grupos - por cxemplo, entre or¬ 
gan ismos sdsscis cm situagocs de alta densidadc. Entretanto, 
cm outros grupos de organismos, a competig&o intcrespccffica 
pode ter pouca ou nenhuma influencia. El a parecc ser relati¬ 
ve men te rara entre hcrbfvoros cm geral, e particularmentc rara 
entre alguns tipos de insetos fitdfagos. 


19.2.2 O poder estruturador da competigao 


simulates feitas 
por Atkinson a 
Shorrocks 


Mesmo quando a competig&o 6 poten- 
cialmcnte intensa, ainda assim as es- 
pc^cies podem coexistir. Is so tern sido 
dcstacado cm estudos tcdricos de co- 
munidades-modelo cm que indivfduos de cada esptfcic pos- 
sucm distribute agregada - embora com distribute indc- 
pendente de outras espddes —, competcm por recursos ef£mc- 
ros c s&o distribufdos cm manchas (p. ex., Atkinson c Shorro¬ 
cks, 1981; Shorrocks c Roscwcll, 1987; ver Capltulo 8). As 
csp^cics cxibiram “compctto contcmporinca” (como a ob- 
servada nos levantamcntos de Schocner c Connell), no senti- 
do de que a rcmogfio de uma esp^cie acarrctou um aumento 
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FIGURA 19.2 Locals e formas de alimenta- 
gao do insetos herbivores em samambaia" 
das-taperas [Pt&ridium aquilrnum) em tres 
conti nentes. (a) Skipwith Common, no nor- 
te da Inglaterra; dados obtidos de um sftio 
florestal e outro com vegetagao mais aber- 
ta, (b) Hombrom Bluff, uma savana floresta- 
da em Papua-Nova Guind. (c) Sierra Blan¬ 
ca nas montanhas Sacramento do NOvo 
Mdxico e do Arizona, EUA; assim como am 
Skipwith, os dados sao dehvados de um sf- 
tio florestal a outro com vegetagao aberta. 
Cada inseto exp I ora a frond e da samambaia 
de maneira caracterfstica. Mastigadores vi- 
vem extemamenta a cortam padagos gran¬ 
des da planta; sugadoras perfuram celulas 
individuals ou o sistema vascular; minado- 
res vivem dentro dos tecidos; e gaihadores 
tambem vivem dentro de tecidos, mas indu- 
zem gal has, Os locais da alimantagao as- 
tao indicados no diagram a de uma fronde 
da samambaia. Locais de alimentagao de 
esp^cias que exploram mais de uma parte 
da fronde estao unidos por linhas, • = sftios 
florestais a com vegetagao aberta; O - sftios 
com apenas vegetacao aberta {sagundo La¬ 
wton, 1904). 













































CAPfTULO 19: A ImflueLncia de IsiTERAgoES Populacignais na Estrutura de Comunidades 553 


o fantasma da 

cornpetigio 

passada 


cm abund&ncia dc outras. Entretanto, apcsar dc os coeficicn- 
tcs dc compctlglo tcrcm side suficicntementc altos para haver 
exclus&o competitive cm am ambientc homog£nco, a natures 
de mosaico do ambientc c o comportamento de agrcgag&o das 
cspdcics tornaram a cocxistencia possfvcl sem qualquer diferen- 
ciagio dc nicho. Portanto, mesmo sc a compctigiio intercspccffica 
de fato afeta a abund&ncia das populagocs, ck nSo ncccssaria- 
mente determina a composigiio dc espdeies da comunidadc. Em 
am estudo dc campo dc 60 tdxons dc insetos (Diptcra c Hyme- 
noptcra) que cxploram rccursos dc 66 tdxons dc cogumelos com 
distribuigjio cm manchas, Wertheim c colaboradorcs (2000) cons- 
tataram qnc a cocxistcncia de insetos podcria scr cxplicada por 
agrcgag&o intra-cspcclfica na mancira descrita, e a partigao dc rc¬ 
cursos n&o contribuiu dc forma dctcctavd para a biodiversidade. 

Por outro lado 3 mesmo quando 
n£o hd compctiglo interespedfica on 
cla 6 dificil dc detectar, isso ndo signi¬ 
fies. ncccssariamcnte qnc cla ndo tern 
import&ncia como ama forga cstrutnradora. Espdcics podem 
ndo compctir no presente devido i sclcg&o no pass ado ter fa- 
vorecido o evitamento dc compctigiio e, portanto* uma dife- 
renciag&o de nichos (o fantasma da competigdo passada de 
ConneU - ver Capftulo 8). Altcrnativamcnte* compctidorcs 
que nao d ver am snccsso podem jd ter sido ievados i cxtinqdo; 
as cspdcics observadas hoje cm dia podem entdo scr simplcs- 
mente aqnclas qnc foram capazcs dc cxistir, pois competiram 
pouco ou mesmo ndo competiram com outras espdcics. Adi- 
cionalmentc 3 espdcics podem compctir apenas raramentc (por 
excmplo, durante cxplosocs do tamanho populacional) on so- 
mente cm alguns locals com aha densidade* embora o rcsulta- 
do de tal competigao possa scr crucial para a sua cxistCncia 
continuada cm um local cm particular. Em todos estes casos 3 
a competigSo intcrcspccifica deve scr vista como uma infiu£n- 
cia poderosa sob re a estrutura dc comunidadcs 3 afetando qnais 
csp«?cies podem cocxistir c a natureza prccisa daqnclas csp6cics. 
Entretanto, cssa influ£ncia ndo serd rcflctida no nfvcl dc comped- 
gdo contcmpordnca. £ claro que a intensidade da competiglo 
contempor&nea pode is vczes scr rclacionada apenas fracamcntc 
ao podcr cstruturador da compctigSo dentro dc comunidades. 

Ess a fraca relagao tern 1c vado 

muitos eebioeos dc comunidades a 
teorias de c i l 

co m p Pt . n a 0 razerem cstudos so bre competigao q ue 

n&o levcm cm considcragiao a compc- 
tigio contcmpordnca. A abordagem tern sido prever inidal- 
mente o qnc a comunidadc deveria parecer sc a compctig&o 
intcrcspccifica cstivessc moIdando-a 3 on a tivesse moldado no 
passado, e* entSo, examinar comunidades reals para ver sc cl as 
concordam com as previsdes. 

As provisoes emergem prontamente da tcoria dc compc- 
tiglo conventional (ver Capftulo 8). 


1. Compctidorcs potenciais que coexistent cm uma comuni¬ 
dadc dcvcm 3 pelo monos, cxlbir diferenciagSo dc nicho (ver 
Scg&o 19.2.3). 

2. Esta difcrcnciagdo dc nicho deve-sc manifestar ffcqiicnte- 
mente como diferenciagao morfoidgica (ver SegSo 19.2.4). 

3. Dentro dc qualquer comunidadc, scria improvdvcl a oocxis- 
t&ncia dc compctidorcs potenciais com pouca ou nenhuma 


diferenciagao dc nicho. Suas distributes espaciais dcvcriam 3 
portanto, scr negativamente associadas: cada um tende a ooor- 
rcr somente ondc o outro incxiste (ver Segdo 19.2.5). 

Nas segocs scguintcs 3 discutircmos cstudos que tratam 
dc documcntar padroes consistcntcs com o papcl dc compcti- 
g&o na estruturagSo de comunidades. 


19.2.3 Evidences de padroes de comunidades: 
diferenciagao de nicho 

Os virios tipos dc difcrcnciagio dc nicho cm animais e plan- 
tag foram dcscritos no Capftulo 8. Por outro lado, os rccursos 
podem scr utilization dc forma difcrcnciada. Isto pode acontc- 
ccr dentro dc um linico hdbitat ou como uma diferenga cm 
micro-hdbitat 3 distribuigSo geogrdfica ou aparccimcnto tem¬ 
poral, sc os rccursos S &0 separados cspacial ou temporalmente. 
Altcrnativamcntc, as espt-cics c suas capacidadcs competitivas 
podem diferir cm suas respostas ^s condi goes ambientais. Isto 
tambdm pode scr expresso como diferenciagao cm micro-hi- 
bitat, gcogrdfica ou temporal, dependendo das manciras pclas 
quais as condigdcs variam. 


19,2.3.1 Comphmentaridade de nick 

Em um estudo dc difercnciag&o dc ni¬ 
cho c cocxist£ncia 3 diversas csp&ics dc 
pcixcs-palhago {anename fish) foram 
estudados prdximo a Madang, cm Pa- 
pua-Nova Guint? (Elliott c MariscaJ* 

2001). Esta regi^o tern a maior rique- 
za cm cspdcics, tanto dc pcixcs-palha- 
go (9) quanto dc suas an£monas hospcdciras (10). Cada indi- 
vfduo dc an^mona € tipicamcntc ocupado por indivfduos dc 
apenas uma espdeie de pcixc-palhago 3 visto que os residentes 
s^o agressivos c repclcm intrusos (embora intcragocs agressi- 
vas sejarn mcnos frcqiientcmcntc observadas entre pcixcs-pa¬ 
lhago dc tamanhos muito diferentes). As anSmonas parcccm 
scr um recurs o limitante para os peixes, porque quasc todas as 
an£monas cstavam ocupadas. Adicionalmcnte, quando algu- 
mas foram transplantadas para novos locals, ob servo u-sc que 
cstas foram rapidamente coloniaadas e que houve um aumcn- 
to na abundancia dc peixes adultos. Um levantamcnto cm tr^s 
rccifes cm quatro zonas (proximo k praia 3 mcio da Iagoa 3 bar- 
rcira externa do coral e alto mar: Figura 19.3a) mostraram 
que cada pcixc-palhago cstava primariamente associado a uma 
cspdcic cm particular dc an£mona c que cada um mostrou 
uma prefcr^ncia caractcrfstica por uma zona cm particular 
(Figura 19.3b). Diferentes pcixcs-palhago que viviam na mes- 
ma an£mona cstavam tipicamcntc associados a diferentes zo- 
nas. Por exemplo, Amphiprion percula ocupava a anemona He- 
te metis magnified na zona prdxima k praia 3 c A. pen deraw ?i 
ocupava H. magnified nas zonas dc alto mar. Elliot e Mariscal 
conclufram que a cocxistcncia das novc cspdcics dc peixes-pa- 
Ihago nos rccursos limitados dc anCmonas foi possfvcl devido 
is diferengas de seus nichos, junto com a capacidadc das cspC- 
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eics pcqucnas de peixes-palha£o (A. stmdaradnos cA, leucokra- 
ms) de ooabitarcm as mcsmas an£monas com espdcies de maior 
tamanho. O padrfio 6 consistcnte com o que serin csperado de 
comunidades moldadas por competi^So (cspedftcamcntc as 
previsdes 1 c 3 citadas). 

Vale a pcna rcssaJtar dois pontos adicionais ilustrados pclos 
pcixcs-palhago. Primeiro, eics podcm scr considerados uma guil- 
da, no scntido de scrcm um grupo de espifcies quc cxploram dc 


mancira scmclhantc a mcsma classe dc rccursos ambicntais (Root* 
1967). Seacompeti^aointcrcspcdficadc fato ocorrc, on sc ocor- 
rcu no pass ado, isto muito provavclmentc ocorre, ou ocorreu* 
dentro de guildas. Isto, entretnnto, ndo significa quc membros de 
guildas neocssariamente compctcm ou ji competiram: 6 tatcfa 
dos ccblogos dcmonsttarcm quc as coisas sdo assim. 

O segundo ponto sobrc os peixes-palha^o 6 quc eics dc- 
monstram eomplemmt&ridade de me ho. Isto 4 t dentro da guil- 
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FIGURA 19,3 (a) Map a mostrando a localizagao de tres sitios (replicas) de estudo em cada uma das quatro zonas dentro e fora da Lagoa 
Madang (W, proximo a praia; M, meio da iagoa; O, face externa da barrel ra de coral; OS, recites em alto mar). Areas em branco indicam agua, 
areas em cinza-escuro indicam recites de corais e areas em cinza claro rn dicam terra, (b) Porcentagem de tres es pedes comuns de anemonas 
(Heteractis magnifies, H. crisps e Sticbodactyia mertensii) ocupadas por diferentes espedes de perxes-palhago {Amphiprion spp., ver chave de 
identificagao k esquerda) em cada uma das quatro zonas, Q nurnero de anemonas observadas em cada zona e indicado por rr (segundo Elliot 
e Mariscal, 2001), 
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da como um todo, a difcrenciagio de nicho cnvolvc divcrsas 
dimensSes de nicho, e cspdcics que ocupam posigScs similares 
ao longo de uma dimensao (csp6cie de anSmona usada) ten- 
dem a difcrir ao longo de outra dimcnsSo (zona ocupada). 
Difcrenciagiio complemcntar ao longo de divcrsas dimen s6es 
tcm sido demons tr ado para guiidas t&o divcrsas quanto lagar- 
tos (Schocner, 1974), mamangavas (Pyke, 1982), morcegos 
{McKenzie c Rolfe, 1986), carnivores de florestas pluviais (Ray 
e Sunquist, 2001) e irvorcs tropicais {Davies et al. t 1998), 
como o descrito a seguir. 


camada de fermcntagSo {a camada F) c uma fina camada rimi- 
da (a camada H), com solos minerais abaixo (o Horizonte R). 
Das 26 esp6cics separadas pot andliscs de DNA, algumas csta- 
vam fortemente rcstritas h camada de scrrapilheira {grupo A 
na Figura 19.5), outras k camada F (grupo D), k camada H 
(grupo E) on ao Horizonte B {grupo F). As espdcics reman cs- 
ccntcs tinham distributes mais amplas {grupo s BcC). 

19*2.33 Diferenciag&o de nicho no tempo 


19.23*2 Difirenciagdo de nicho no espa$o 


em bLfva-a- 


... em arvores em 
Borneo,.,. 


As Irvores variam em suas capacida- 
des de usar recursos como luz, dgua c 
nutrientes. Um estudo em Borndo, de 
11 cspdcics de drvores do gencro Ma¬ 
caranga * mostrou uma marcada difcrcnciagSo em necessida- 
des de lint, desde csp6cics com demanda de luz extremamente 
aka, como M. gigantea . ate cspecics tolcrantes a sombra, como 
M. kingii (Figura 19.4a). O nfvel medio de luz intcrocptado 
pelas copas dessas irvotes tcndia a aumentar confo rme cl as 
cresciam, embora a importftneia rclativa das cspdcics perma- 
ncccsse constantc. As esp6cies tolcrantes k sombra cram me- 
norcs (Figura 19.4 b) e persistiam no sub-bosque, raramente 
estabclccendo-sc cm microssftios perturb ados (p. ex., M. kin - 
gti ), cm contrastc com algumas espdcics de maior tamanho 
com alt a demanda de luz c que cram pioneiras cm grandcs 
clarciras de floresta (p. ex., M. gigantea). Outras cram associa- 
das com nfveis intermedidrios de luz c poderiam ser con side- 
radas cspccialistas de pcquenas clarciras (p. ex., M. trachyphylla). 
As espdeies de Macaranga tambdm se difcrenciaram ao longo 
de um segundo gradiente de nicho, com algumas espdeies sendo 
mais comuns cm solos argilosos e outras cm solos arenosos 
(Figura 19.4b). Ess a difcrenciaglo pode ser baseada na dispo- 
nibilidade de nutrientes (gcralmcnte maior cm solos argilo¬ 
sos) e/ou disponibilidade de dgua (possivelmcnte menor em 
solos argilosos devido &s camadas mais flnas de rafzcs e de 
hiimus). Assim como o obscrvadocom os pcixes-palHago, cxistc 
evid£ncia de complementaridade de nicho entre as esp6cies de 
Macaranga. Portanto, cspecics com necessidadcs similares de 
luz diferem cm termos de prefer £nci a de textura de solos, cs- 
pecialmentc no caso das cspecics tolcrantes k sombra. 

A aparente partiqlo de nicho por esp6cies de Macaranga 
foi parcialmcnte rclacionada ^ hctcrogencidade horizontal em 
recursos (nfveis de luz cm rclagio ao tamanho da darcira, dis¬ 
tribute de tipos de solos) e parcialmcnte & heterogeneidade 
vertical (altura atingida, profundidade da camada de raizes). 

Fungos cctomicorrfzicos no chlo de uma floresta de pi- 
nHciros {Firms resinosa) tambem cxploram recursos diferen- 
cialmcnte no piano vertical. Ati recentcmcnte, n&o eta possi- 
vcl cstudar a distribute in situ de hifas de cctomicorrizas. 
Hoje cm dia, entretanto, andliscs de DNA permitem identifi- 
car possivcis espdcics (mesmo na aus£ncia de nomes de espd- 
cics) c comparar suas distributes. O solo da floresta tinha 
uma camada bem desenvolvida de scrrapilheira acima de uma 


A competigSo intensa pode, cm teo- 
ria, ser evitada pel a partic^o de recur- 

* r * Hpijg nrpnannrp^ 

sos no espago horizontal ou vertical, ra America do 
como nos cxemplos antcriores, ou no Norte 
tempo (Kronfcld-Schor c Dayan, 

2003), por cxempio, altcrnando os ciclos de vida ao longo do 
ano. fi digno de nota que duas esp^cies de louva-a-deus que 
normalmcnte sao prcdadorcs cm muitas partes do mundo co¬ 
existent muitas vezes tanto na Asia quanto na America do 
Norte. Tenodera sinensis c Mantis religiosa possucm cidos de 
vida com fascs separadas por 2-3 semanas. Para testar a Hipdtc- 
se de que csta assincronia serve para reduzir a compcti^o intc- 
rcspccffica, a ^poca de cclos^o de sens ovos foi cxpcrimental- 
mente sincronizada cm experimentos rcplicados de indusio 
(Hurd e Eiscnberg, 1990). 77 sinensis^ que normalmcnte edo- 
dc mais cedo, nSo foi afetada por M. religiosa. Em contrastc, a 
sobrcvivencia e o tamanlio do corpo de M. religiosa diminuiu 
na prcscnga de 77 sinensis. Visto que esses louva-a-dcus s£o com- 
pctidorcs por recursos compartilhados e prcdadorcs um do 
outro, o resultado desse experimento provavelmentc rcflctc uma 
interag&o complcxa entre estes dois processes. 

Em plantas, tambem pode ha¬ 
ver partialo temporal de recursos. Por .. e em plantas de 
cxempio, plantas de tundra crescendo 
cm condigocs limitadas por nitrog£- 

nio no Alasca cram difcrenciadas cm suas t^pocas de captagSo 
de nitrog£nio, bem como na profundidade de solo em que elc 
era extraido c a forma quimica de nitrogen io utilizado. Para 
dcscobrir como as esp^cics de tundra diferem nas suas capta- 
q6es de diferentes fontes de nittog£nio, McKanc c cola bo ra- 
dorcs (2002) injetaram tres formas quimicas marcadas com os 
isdtopos raros 15 N (amdnio inorginico, nitrato e glicina orgi- 
nica) cm duas profundidades de solo (3 c 8 cm) em duas oca- 
siocs (24 de junho c 7 de agosto) cm um dclineamento fato- 
rial de 3 x 2 x 2. A conccntrag&o do marcador 15 N foi medido 
cm einco plantas comuns na tundra cm 3-6 replicas de cada 
tratamento ap6s setc dias da aplicag&o. As cinco plantas mos- 
traram ser bem distintas cm sens uses de nitrog£nio (Figura 
19.6). Tanto capim-algodao (Eriophorum vaginamm) quanto 
oxicoco (Vaccinium pitis-idaea ) usaram uma combinag&o de gli¬ 
cina e amdnio, embora oxicoco tenha obtido cstas formas cm 
fases mais iniciais de suas cstagocs de crcscimcnto e cm uma 
profundidade menor que o capim-algodao. O arbusto pereni- 
161 io Ledum palustre e a betula an3^ (Betula nana) usaram prin- 
cipalmentc amdnio, embora L. palustre tenlia obtido mais dcsta 
forma de nitrog£nio no infeio da csta^So de ctescimcnto, c a 
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b^tula o cxplorou mais tardc. Finalmcntc, a cipericca Ctfrae 
btgehwii foi a unica esprfeic a usar preponderantementc o ni- 
trato. Aqui, a complemcntaridade dc nicho podc scr vista ao 
Ion go dc tr£s dimens ocs de rncho, com difcrengas cm dpoca 
dc uso, podcndo explicar a coexist£ncia dess as cspdcics sobre 
um recurs o limitado. 


19.2,3.4 Diferenciag&o de nicho - aparente ou real? 
Modehs nuhs 


Muitos casos dc partiglo aparente dc 
recurs os t£m sido registrados. £ pro- 
vdvei, entretanto, que cxista tendon- 
da cm niao publicar esmdos que nSo 
dctcctaram tal difcrcncia^LO. £ sem- 
pre possivcl, 6 claro, que esses estudos 
“sem succsso” contenham falhas ouse- 
jam ineomplctos, c que elcs falharam cm abordar as dimen- 
s6cs rclevantes de nicho. Entretanto, uma boa parte deles fo- 
ram al&n do neccssdrio e Itvan cam a possibilidade de, cm ccr- 
tos gruposj a partiqiao dc rccursos n^o ser algo importante. 
Strong (1982) estudou um grupo de besouros hispfncos (Chry- 
somclidac) que comumcntc cocxistem como adultos cm fo- 
Ilias enrofadas dc plantas do g£ncro Helic&nia. Esses besouros 
tropicais de vida longa sao parentes prdximos, comcm o mes- 
mo tipo de alimento c ocupam o mesmo hdbitat. Elcs scriam 
bo ns candidates para demon strar partigio de rccursos. Apcsar 
disso, Strong nlo cncontrou cvid£ncias dc segregagSB, com 
excegao de apenas um caso entre as 13 espdeies estudadas, que 
foi fracamcntc segregada dc algumas outras. Os besouros n&o 
possucm qualquer comportamcnto agrcssivo, tanto dentro dc 
quanto entre espdeies; suas cspccifiddades de hospcdciros nao 
mudarn cm fun^o da co-ocupag&o dc folhas por outras espd- 
cics que podcriam ser compctidoras; c as disponibilidadcs de 
alimento c hdbitat frcqiientcmentc nEio silo limitantes para csscs 
besouros, que sofrem intensamente dc parasitismo e preda¬ 
te. Nestas espdcics, a parti^o dc rccursos assodada k compc- 
ti^io intcrespccffica parece nSo cstruturar a comunidadc. Como 
temos visto, isso pode bem scr verdade cm muitas comunida- 
des dc insetos fitdfagos. Estudos com plantas cnvolvcndo 
tdxons tSo variados quanto fitopl&ncton (ver Figura 19.1) e 
drvorcs (Brokaw c Bushing, 2000), de forma scmelhante, nio 
t£m cvid£ncias consistcntes que sustentem um forte papei para 
partig&o dc nichos na promog&o dc cocxist£ncia c diversidade 
dc esp^cics. Apcsar de padrocs consistcntes com a hipdtesc de 


o objetivo em 
demonstrar que 
pad roes nao sao 
parados 
meramente ao 
acaso 


FIGURA 19,4 (a) Porcentagem de individuos em cada uma das efneo 
classes de iluminagao de copa para 11 espdeies de Macaranga (ta- 
manho da arnostra em parenteses). (b) Distribuigao tridimensional de 
11 especies de acordo com altura maxima, proporgao de cades em 
nfveis altos de luz {dasse 5 em [a]) e proporgao decaules em solos ricos 
em areia. Cada espdeie de Macaranga d indicada por uma unica letra: 
G - gigantean: W - wtnk!eri\ H = baser, Y = hypoleuca ; T = triloba, 
B - beccarsana: A = trachyphyila, K - kingir, U = huliettii, V = havilan- 
dii ; L - lame St at a [segundo Davies et at., 1998). 
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Esp6ci&s 


Distribuifao vertical 


Grupo 


Descorihedda TRFLP 009 
Desconhecida TRFLP 010 
Ramaria concoior 
Dasconhecida TRFLP 007 
TylOpiluS fattens 
DesoonhecidaTRFLP DOB 
DesconhecidaTRFLP DOS 
Lactarius sp. 

Desconhecida TRFLP 005 



Tricbad&rma sp. 
Desconhecida TRFLP 001 
Desconhecida TRFLP 002 
Scleroderma citrinum 
Rijssuftasp.jbranpo 1) _ 
Desconhecida TRFLP 003 
Gtavutina cristate 
Cenococcurpgaophilurn _ 
Desconhecida TRFLP 004 
Desconhecida TRFLP 014 
Suit fas intermedius 
Clavaridide 2 
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Y/JYS/SS/SSS//SS//S. 


Desconhecida TRFLP 013 
Russula sp. (branco 2) 
Amanita rubescens 


VSSSSS/SSS/s 


vssss/ss. 


Desconhecida TRFLP 015 
Amanita vagmata 
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FIGURA 19.5 Distribuigao vertical de 26 es- 
pedes de fungos ectomicorrizicos no chao 
de uma floresta de pinheiros determinada 
per ariose de DNA. A maioria ainda nao for 
descrita formalmente e sao indicadas com 
cddigo (TRFLP = terminal restriction frag¬ 
ment length polymorphism ), As b arras in di¬ 
cam a porcentagem de occrrencra de cada 
espdcie na serrapiiheira, na camada F, na 
camada H e no horizonte B (segundo Dickie 
et a/, 2002). 


difcrenciagSo de nichos sercm razoavclmcntc comuns, dcs com 
certeza nao silo universal. 

Divert os autores, notadamente 

a final dade- de Simbed off e Strong, t&m criticado o 

nipdteses nulas e que cles v£cm como uma tcnd^ncia cm 

intcrprctar "meras diferencas” como 
estatistsco c r ^ i ■ A . , 

conhrmagoes da importance dc com- 

petigSo intercspecfffca. Tais trabalhos 
lcvantam a quests© dc qu&o suficicntcmcnte grandcs on regu¬ 
lates devem set as difcrcngas para interpretarmos como distin- 
tas das que poderiam ser cncontradas ao acaso entre um con- 
junto de csp^cics. Estc ptoblcma levou a uma abordagem co- 
nhccida como andlise de modelos nubs (Gotclli, 2001). Modc- 
los nulos slo modelos de comunidades que possuem ccrtas 
caracteristicas das suas equivalentes reals, mas que congrcgam 
scus componcntes ao acaso, cspeciffeamentc cxcluindo as con- 
seqii£ncias dc intcragdcs bioldgicas. Dc fato, tais an^Iiscs sio 
tentativas dc seguir uma abordagem muito mais gcrat de in¬ 
vestigate cicntffica, a eonstrugiao c teste de hipdteses nulas. A 
iddia (familiar a muitos icitores cm um contcxto cstadstico) 6 
que os dados sc jam agregados de forma (o modclo nulo) a 
representarem o que os dados deveriam parecer na aus£ncia 
do fenbmeno sob investigag&o (nestc caso, intcraqocs entre 
espdcics, particularmcnte competig&o intcrcspcdfica), Sc os 


dados reals mostram uma signiffcativa diferenga cstatfstica da 
hipdtese nula, esta 6 rejeitada, e a agiao do fcn&mcno sob in- 
vestigaglao 6 fortemente inferida. Rcjcitar (ou falsificar) a au- 
s£neia dc um efeito 6 um fato considcrado mclhor do que 
confirmar sua presenga, visto que cxistcm mdodos cstatisti- 
cos bem-cstabclecidos para testar sc as coisas siao significativa- 
mente diferernes (possibilitando a falsiffcaglo), mas nenhum 
para testar se as coisas slio “significativamcntc scmclliantcsT 
Lawlor (1980) examinou 10 co¬ 
munidades dc lagartos na America do 
Norte, contendo 4-9 csptfoicsj, para as 
quais ele tinha cstimativas das quanti- 
dadcs de cada uma das 20 catcgorias 
de alimentos consumidos po-r cada 
uma das esptfoies cm cada uma das co¬ 
munidades (dados de Pianka, 1973). Diversos modelos nu- 
los dcstas comunidades foram criados (ver a seguir) e corn- 
parados com scus equivalentes rcais cm term os dos padroes 
de sobreposigSo cm uso de rccursos. Se a compctigSo 6 ou 
tern sido uma forga significativa na dctcrminaqlo da cstru- 
tura dc comunidades, os nicbos deveriam ser sc parados c, 
portanto, a sobreposiqio no uso de rccursos cm comunida¬ 
des reais deveria ser menor do que aqucla prevista por modc- 
los nulos. 


um modelo nulo 
para usd de 
recursos 
alimentares em 
comunidades de 
lagartos... 
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FIGURA 19.6 Absorgao m£dia da nit rage- 
nio do solo (± EP) em termos de {a) formas 
quimicas, (b) epoca de absorgao a (c) pro* 
fundidade de absorgao palas cinco espdcies 
mats comuns em tundra com touceiras no 
Alaska. Os dados estao expresses como 
porcentagem absorvida por cada aspecie 
(diagramas a esquerda) ou como porcenta* 
gem total de nitrogenio disponivel no solo 
(diagramas a dtreita) (segue do Me Kane et 
at., 2002). 


A an^lise de Lawlor foi baseada nas “eletividades” das 
espMcs consumidoras, cm que a elctividade da espdcic i para 
o recurso k foi a proporgiio da dicta da esptfoic i que consistia 
do recurs o k. As eletividades, portanto, variavam dc 0 a 1. 
Ess as eletividades foram, por sua vez, usadas para calcular, para 
cada par de espifcics cm lima comunidade, um indicc dc so- 
breposig&o no uso de recursos que variava cntre 0 (sem sobre- 
posiglo) c 1 (sobreposigSo completa). Finalmentc, cada co- 
munidade foi caractcrizada por um tinico valor: a msfoia dos 
valorcs dc sobreposigao uo uso dc recurs os para todos os pares 
dc csp^cics presentes. 

Os modclos nulos cram de quatro tipos, gcrados por qua- 
tro “algoritmos de rcorganizaglo” (RA1-RA4, Figura 19.7). 


Cada um reteve um aspccto diferente da cstrutura original da 
comunidade, com os demais aspcctos de uso de recursos sen- 
do aleatorizados. 

RA1 reteve a quantidadc mini- ... baseados em 

ma da cstrutura original da comuni- 
i j c 7 . . i j de reorganizacacf 

dade. Somentc o numcro original de 

csp^cics e o mimero original de catc- 

gorias dc recursos foram rctidos. As eletividades observadas 
(incluindo zeros) foram trocadas em todos os casos por va¬ 
lorcs aleatdrios cntre 0 e 1. Isto resultou em um numcro 
muito mcnor dc zeros do que aquclc presente na comuni¬ 
dade original. A largura de nicho de cada csptteie foi, por- 
tanto, aumentada. 
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RA2 trocou todas as clctividadcsj exceto os zeros* por va- 
lores alcatdrios. Portanto, o grau qualitativo dc especiaJizaglo 
dc cada consumidor foi rctido (isto 6* o ntimero de reeursos 
consumidos cm qualquer quantidade por cadaesp£cie foi man- 
tide). 

RA3 rctevc u&o somentc o grau original dc espccializa- 
giio qualitativa, mas t a mb cm as amplitudes origin ais dos ni- 
chos dos consumidorcs. Ncnhuma eletividade gcrada alcato- 
riamente foi usada. Ao contririoj o conjunto original de valo- 
res foi rear ran j ado. Em outras palavras, para cada consumi- 
dor s todas as cletividades, tan to zeros quanto n Ho-zcros, foram 
aleatoriamcnte redistribufdas para os difcrcntcs tipos de rc- 
eursos. 

RA4 redistribui apenas as eletividadcs nSo-zcros. Dc to- 
dos os algoritmosj cstc foi o que mais reteve a estrutura origi¬ 
nal da comunidade. 

Cada um dos quatro algor itmos foi aplicado a cada uma 
das 10 comunidadcs. Em todos os 40 casos, 100 “modelos 
nulos” de comunidadcs foram gcrados* e os rcspcctivos 100 
valorcs mddios de sob reposig&o de reeursos foram calculados. 
Sc a compctigao era importante na comunidade real, cstas 
mddias dc sobreposig&o deveriam exccdcr o valor da comuni¬ 
dade real. A comunidade real foi* portanto, considerada ter 


uma media dc sobreposig&o significativam ente men or que aque- 
la do modclo nulo (P < 0,05)* sc cinco ou mcnos das 100 
simulagocs dessem madias de sob repos iglo men ores do que o 
valor real. 

Os rcsultados cstao apresentados ... ,. rr:f . )e og 
na Figura 19.7. O aumento na ampli- lagartos passam 
tude dc niclio de todos os consumi- no teste... 
dores (RAl) resultou nas maiores ma¬ 
dias de sobreposig&o (significativamcntc maiores do que nas 
comunidadcs rcais), O rearranjo dos valorcs n£o-zcro de clcti- 
vidadcs observadas (RAl e RA4) tambdm resultou cm mddias 
dc sob repo sig&o que foram sempre significativamcntc maiores 
que aquclas dc fato observadas. Por outro lado, para RA3* que 
tevc todas as eletividadcs redistribuidas, as diferengas ncm sem- 
pre foram significativas. Mas para todas as comunidadcs, a 
mddia do algoritmo foi maior do que a mddia observada. No 
caso das comunidadcs dc lagartos, portanto, as baixas sob re¬ 
pos igdes cm uso de tccursos sugerem que as amplitudes dc 
nicho siio segregadas, c que a compctig&o intcrespecffica pos- 
sui um papel importante na estrutu- 
rag&o dc comunidadcs. ... mas naoem 

Um cstudo scmclliantc iquele da f 0rm ' 9 E1S 

Figura 19.7 tratou da partig&o tempo- 




o 




Numero de esp4cies na comunidade 

FIGURA 19,7 Indices medics de sobreposrgao em uso de reeursos para cada uma das 10 comunidades de lagartos na America do Norte 
estudados por Pianka (1973), representados como circulos cheios. Estes podem ser comparados, em cada case, com a media (linha horizon¬ 
tal), o desvio'padrao (retangulo vertical) e a amplitude (linha vertical) dos valores medios de sobreposigao para os comes pondentes conjuntos 
obtidos a partir de 100 comunidades criadas alieatoriamente. A anSlise foi feita usando-se quatro tipos diferentes de algoritmos de reorganize- 
gao {RAs), como descrito no texto (segundo Lawler, 1980), 
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ral e espadal dc nichos cm comunidades dc formigas campcs- 
trcs cm Oklahoma (Albrecht c Gotclli, 2001). Neste caso, 
houve pouca cvid£ncia para partifact dc nicho cm termos sa- 
zonais. Entretanto, etn uma escala cspacial menor, houve me¬ 
tier sobreposig&o cspacial que o esperado ao acaso cm sftios 
individuals contendo iscas. Este padrSo de resultados - ks ve- 
zes, o papel de compctigSo 6 confirm ado f outras, n&o - t£m 
side a conclusSo gcral das abordagens com modclos nulos. 

19.2.4 Evidencias de pad roes morfologicos 

Onde a difcrenciagfio de nicho 6 ma- 
nifcstada como difercnciag&o morfo- 
ldgica, o espagamento entre nichos 
tem sen equivalente na rcgnlaridade 
cm grau de diferenga morfoldgica cn- 
tre csp^cics pertcncentcs a uma guil¬ 
ds. Espcciflcamentc, uma caracterfs- 
tica comum sugerida para guildas animais que parcccm segre- 
gar fortemente ao longo dc uma tinica dimcnslo de recurs os 6 
que cspdcics adjaccntcs tendem a cxibir diferengas rcgularcs 
cm tamanho de corpo ou no tamanho dos aparatos dc ali- 
mentagfio. Hutchinson (1959) foi o primeiro a catalogar mui- 
tos cxcmplos, obtides tanto de vertebrados quanto dc invcrtc- 
brados, dc scqii£ncias dc potcnciais competidores cm que in- 
divfduos median os dc cspdcics adjaccntcs tinham raz&o dc peso 
dc aproximadamente 2,0 ou razlio de comprimcnto dc apro- 
ximadamente 1,3 (a rah; cubica de 2,0). Esta “regra” parccc 
tamb£m ser aproximadamente vilida para guildas tao diferen- 
tes quanto pombas-cuco (cuckoo-doves) cocxistcntes (razao de 
peso mddio do corpo dc 1,9; Diamond, 1975), mamangavas 
(raz&o dc comprimcnto da probdscidc para abclhas operdrias 
de 1,32; Fyke, 1982), mustelldeos (razlo dc di&metro do ca- 
nino entre 1,23 e 1,50; Dayan etaL> 1989) e mesmo fbsseis de 
braquidpodcs (entre 1,48 e 1,57 para comprimcnto da silhu- 
eta de corpo, um indicc dc tamanho do drgdo de alimcntagfio 
dc braquibpodes; Hermoyian et al. y 2002). Modclos dc com- 
petigiao nio predizem valores cspecffkos dc razSo dc tamanho 
que passant ser apiiciveis cm uma ampia gama dc organismos 
e ambientes, sendo, portanto, necessdrio comprovar sc a apa- 
rente regularidadc descrita ndo 6 apenas um encontro empiri- 
co fortuito. No caso dc comunidades de braquidpodcs (Figu¬ 
ra 19.8), entretanto, Hermoyian e colaboradotes (2002) cons- 
trufram 100.000 modclos nulos cm que cada um retirava qua- 
tro espdcics de forma alcatdria da fauna dc braquidpodes fds- 
seis da famflia Strophomenidae (74 tixons) c calculava a 
razfo de tamanho entre espdeies adjaccntcs. Baseado cm 
sens resultados, clcs rejeitaram a hipdtesc nula (P < 0,03) 
dc que as razdes observadas podcriam ter surgido de taxa 
sclccionados ao acaso, dando suportc k hipdtesc dc simila- 
ridadc limitantc. 

Sc a competigiao intcrcspcdfica dc fato mol da uma co- 
munidade, ela deveria fazer isto por processes de extin giao sc- 
lctiva. Espdcics muito similares simplcsmentc n£o conscguiri- 
am persistir juntas. O registro dctalhado feito por ornitdlogos 
das scis principais ilhas do Hava! durante o perfodo 1860- 
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FIGURA 19.8 Distributees dos comprirnentos da silhueta de corpo 
de quatro espdeies de braquidpodes da famflia Strophomenidae (SOL) 
obtfdos em amostras de sedimento marinho em Indiana, EUA, do Or- 
dovictano tardio [c. 448-438 milhoes de anos antes do presente). As 
especies mostradas, da esquerda para a direita 1 sao Eochon&tes 
clarksviftensis , Leptaena richmonctensis, Stropbomena ptanumbona e 
Rafinesquina alternate (segundo Hermoyian ef af ., 2002). 


1980 possibiiitou a Moulton c Pimm 
(1986) estimarem, pclo me nos para 
a ddca.da mais prdxima, quart do cada 
cspdcic de ave passcriforme foi in- 
troduzida e sc e quart do cl a tornou- 
sc extinta, c quando. Nos registros, 
como um todo, havia 18 pares dc especies congcnMcas pre- 
sentes ao mesmo tempo em uma mesma ilha. Destcs, scis 
pares persistiram juntos; cm novc casos, uma cspecie sc tor- 
nou extinta; e, cm ties casos, ambas as csp^cics desaparcce- 
ram (a ultima catcgoria foi ignorada nas andliscs, vis to que 
o resuitado n^o 6 compativel com exclusao compctitiva entre 
pares de cspt^cics). Em casos nos quais uma espdeie sc tor- 
non extinta, o par dc csp^cies era morfologicamentc mais 
similar do que nos casos em que ambas as especies persisti- 
ram: a diferenga em porccntagcm mddia no comprimcnto 
de bico foi 9 c 22%, respectivamentc. Estc resuitado esta- 
tisticamentc signifreativo € consistcnte com a hipdtesc de 
compcti^o. 

A abordagem de Mouton e Pimm foi informativa, pois 
invocou dados histdricos, fornecendo um lampejo do clusivo 
trabalho do “fantasma da competi^&o passada'. Uma perspcc- 
tiva evolutiva tem sido incorporada dc forma mais cxpllcita 
pclo uso de “aniliscs cladfsticas”, que nos possibHitam rccons- 
truir filogenias (irvorcs evolutivas) bascadas cm similaridadcs 
c diferen^as entre cspdcics usando suas moldculas de DNA c/ 
ou caractcristicas morfoldgicas (ou ainda outras com signifi- 
cado bioldgico). 

Os resultados de aniliscs com la- 
gartos Anolh dc Porto Rico (Figura 
19.9a) s^o consisrentes com a hipdtc- d^eraent?de 
sc dc cvolu^o divergente em tamanho 
dc corpo (Losos, 1992). O cstdgio evo¬ 
lutive com duas especies (o primeiro c mais baixo nd na Figu¬ 
ra 19.9a) era composto por espdcics marcadamcnte diferentes 
no comprimcnto focinho-cloaca (SVL, snout-vent length - um 
fndicc-padrio para tamanho de lagartos) com aproximadamcn- 
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FIGURA 19,9 Filogenias de lagartos do genem Anofrsem (a) Porto Rico e (b) Jamaica, Para cada espdcie, sao mostrados tamantio {compri- 
mento focinho-cloaca, mm) e ecomorfdtipo; eg - especre gigante associada a copas de Srvores.; ca - associado a campos com arbustos; tc = 
associado a copas de arvores; tch = associado a troncos e chao; af - afilado e com pernas curias (seguodo Loses,. 1992), 


tc 38 c 64 mm (A. occuitus c o ancestral de todos os demais 
tipos, respcctivamente), c os tamanhos durante o cstdgio com 
tr£s espdeies (o proximo nd) cram dc 38 f 64 c 127 mm. Na 
Jamaica, por outro lado (Figura 19.9b), tal padr&o n£o £ ob- 
servadoj os cstdgios com duas ou trfis esp^cies cram compos- 
tos por esp&rics corn tamanhos scmclhantcs (61 c 73 mm, 
depots com 57, 61 c 73 mm SVL). Entrctanto, as filogenias 
das duas ilhas mostram consist£ncia marcante, quando vistas 
do ponto dc vista de padrocs dc w eeomorf6tipos” - cada um 
distinto cm morfologia, ccologia e comportamcnto. Em am- 
bas as ilhas, o cstdgio com dois ecomorfdtipos era compos to 
por um ccomorfdtipo afilado c com pernas curtas, que po- 
diam andar vagarosametite sobre suportes estreitos na perife- 
ria dc drvorcs, c uma csp&ric ancestral gcncralista. No cstdgio 
com tr£s ccomorfbtipos, tambem, ambas as ilhas possuiam a 
mesma asscmbl&a - um ecomorfdtipo afilado, um especiali- 
£ado cm forragear cm copas dc iirvorcs c um tipo associado a 
troncos e chao, o liltimo sendo robusto c com pernas longas 
que usava sens saltos c suas habilidadcs de corrcdor para forra¬ 
gear no cMo. No estdgio com quatro ccomorfdtipos, os pa¬ 
drocs cram idcnticos novamentc, cada ilha tendo adquirido 
um tipo associado a troncos e copas. Somcntc no estdgio com 
cinco espdcics, houve uma diferenga - o ccomorfdtipo associa¬ 
do a campos com arbustos foi o ultimo a aparcccr cm Porto 
Rico, embora o sen equivalent nunca tenha aparccido na Ja¬ 
maica (Figura 19.10). Observe que, cm cada ilha, um ecomor- 
fdtipo gcralmcnte consistc cm uma unica espdeie dc Analis* 
embora Porto Rico tenha divers as espticies associadas a base 
dc troncos c a campos com arbustos. Esta andlisc filogend- 
tica 6 consistent com a hipdtesc dc que a montagem da 
asscmbld-ia tan to cm Porto Rico quanto na Jamaica tenha 
ocorrido por mcio dc partigiao seqiicncial dc micro-hibi- 
tats, com diferengas morfoldgicas talvez sendo relaciona- 
das a diferengas cm utilizagio dc micro-habitats. Estcndcn- 
do cstc trabalho para outras ilhas, Losos e co lab or ad ores 
(1998) confirmaram que a radiag&o adaptativa cm ambien- 
tes scmclhantcs podc prodmir resultados evolutivos extraor- 
dinariamente similarcs. 


19.2.5 Evidences de distribuigbes 
negativamente associadas 


evid&ncia de 
distributes 
tabu leiro de 
xadrez" 

em.aves 

insulares... 


'em 


Divcrsos estudos tSm usado padrocs 
dc distribuig&o como cvidencia para a 
import&ncia de eompetig£o intcrespc- 
dflca. Entrc csscs estudos, dcstaca-sc 
o inventirio dc aves tcrrfoolas feito por 
Diamond (1975) nas ilhas do Arqui- 
pdago Bismarck, regi^o occinica prd- 

xima k Nova Guin& A cvidencia mais marcante vem das dis¬ 
tributes que Diamond chamou dc “tabulciros dc xadrez” 
{checkerboard). Ncstas, duas ou mais espdeies ccologicamcntc 
similarcs (isto £> membros da mesma guilda) possucm distri¬ 
butes mutuamente cxclusivas, embora interdigitantes, de 
tal forma que em qnalquer ilha exist apenas uma das cspe¬ 
cies (ou nenhuma cm alguns casos). A Figura 19.11 mostra 
isto para duas pequenas c ccologicamcntc similarcs espd- 
cics dc pomba-cuco (cuckoo-dove): Macropygia mackinlayi e 
M. nigrirostris. 

Uma abordagem com modclos nulos para as diferengas 
cm distributes envoivc comparagSes entre as co-ocorr£ncias 
das especies cm divcrsos locais com aquelas esperadas ao aca- 
so. A observagio dc um mimero cxcessivamcntc maior de as- 
sociagScs negativas seria interpretada como consistentc com o 
papcl de competigao na dctcrminagSo da estrutura dc cornu- 
nidadcs. 

Ccnsos detalhados dc plantas 
nativas e cxdticas (intro duzidas), ocor- 
rendo cm 23 pequenas ilhas no Lago 
Manapouri na Ilha do Sul da Nova 
Zclindia (Wilson, 1988b), foram usadas para calcular um fn- 
dice de associate para cada par de csp^cics: 


...e plantas nativas 
e exbticas em 
ilhas em um lago 


d ik = (0 ;k -E^lSD ik (19.1) 

cm que d ik £ a difctnga entre o mimero obscr\ r ado (O,-.) e o 
esperado (E^j de ilhas compart ilhadas pci as csp^cics i c k t ex- 
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FIGURA 19.10 Evolugao das comunidadas da lagartos Anofeam (a) Porto Rico e (b) Jamaica para comunidadas com dois, tres, quatro a, no 
caso de Porto Rico, crnco ecomorfotipos. Legendas nos nos das arvores indicam caracteristicas estimadas das especies ancestrais (segundo 
Loses, 1992). 



FIGURA 19.11 Distribuigao tipo tabulsiro de 
xadraz da duas aspecias da paquenas pom- 
fa as-cuco Macropygia na regiao da Bismar¬ 
ck. Ilhas com faunas da pombas conheci- 
das estao marcadas com M (M. mackintayi 
residents), N {M. nigrirostris residents) ou 
O (nenhuma espdeie residents),. Obsarva 
qua a matoria das ilhas possui uma das as¬ 
pects, nenhuma ilha possui ambas a algu- 
mas ilhas nao possuem e specie alguma (se¬ 
gundo Diamond, 1975). 



























CAPfTULO 19: A ImflueLncia de IsiTERAgoES Pqpulacignais na Estrutura e>e Cgmunidades 563 



Associate 


FIGURA 19,12 Compara$ao entre os valo- 
res de associate observados entre pares 
de (a) especres de plantas nativas e (b) es- 
pecies de piantas exdticas em ilhas do Lago 
Manapouri (histogramas), e as distributes 
espenadas a partir de urn modelo mulo (O) 
(segundo Wilson, 1988b). 


presso cm tcrmos do desvio-padr&o (SD, standard deviation) 
do ntimero csperado (SD^. 

Os con juntos dc valorcs rcais rcsultantcs para as cumu- 
nidades dc csp£cics nativas e exdticas cstio aprcscntados como 
histogramas na Figura 19.12. Elcs podcm ser comparados com 
modclos nulos dc comunidadcs cm quc a riqucza dc espdcies 
cm ilhas c a frcqii£ncia dc ocorr£ncia das csp^cics foram igua- 
ladas com aqucics valorcs observados, mas cm quc sc alcatori- 
za as ocorr£ncias das espdcics nas ilhas ("Wilson, 1987). Mil 
alcatorizaqocs foram feitas, produzindo uma frcqiiSncia m i- 
dia cm cada catcgoria d ijc (os circulos na Figura 19.12). A and- 
lisc das plantas nativas mostron um cxccsso dc associates nc- 
gativas (altamcntc significativas para as quatro catcgorias ini- 
dais) e associates positivas (altamcntc significative para as 
cinco catcgorias posteriorcs), com um correspondent deficit 
dc associates prdximas a zero. A andlisc dc plantas cxdticas, 
ao contrdrio, n£o mostron incongru£ncia cm relate ao mo- 
dclo nuio. 

No caso dc espdeies nativas, o cxccsso de associates no 
gativas 6 consistcntc com a ate dc cxclusSo competitiva, c 
isto 6 particularmcnte plausivcl para espdeies lenhosas. Entre- 
tranto, nao podemos descar tar uma explicate bascada na ten- 
d£ncia de pares particulares dc cspdcics ocorrercm cm hdbitats 
diferentes, quc por sna vcz n&o cst^o represen tados cm to das 
as ilhas (Wilson, 1988b). A explicate tnais plausfvcl para o 
cxccsso dc associates positivas entre plantas nativas 6 a ten- 
d£ncia dc ccrtas plantas ocorrercm nos mesmos hdbitats. A 
concord&ncia dc espdeies cxdticas com o modelo nulo pode 
refletir scus habitos gcralmcntc ruderais c alta capacidade dc 
colon izate, ou tamb^m indicar quc ainda n^o atingiram uma 
distribute dc equilibrio (Wilson, 1988b). 

O numcro dc pares com distribuigocs do dpo tabulciro 
dc xadrez cm uma comunidade pode ser facilmentc calculado 
contando-se o ntimero dc pares dc espdeies quc nunca co-ocor- 


rcm. Uma versao men os cstrita da regra dc montagem dc Dia¬ 
mond cm quc alguns pares dc cspdcics nunca co-ocorrcm pode 
ser avaliada com o indice C dc Stone c Roberts (1990). Esse 
indice tambdm mede o grau cm qne cspdcics co-ocorrem, mas 
nEio necessita dc perfeita segregate entre cspdcics. O indice C 
6 calculado para cada par dc espdeies como (R. - S)(R. - 5), 
ondc R- c R ■ s&o os mimero s dc sftios cm quc as csp^cics i c ; 
ocorrcm, eih mimero dc sftios cm quc ambas as cspdcics 
co-ocorrcm. Um fndicc m&iio 6 entao obtido a partir dc to- 
dos os pares de csp^cics possfveis da matriz. Para uma comu¬ 
nidade estrnturada por interactcs competitivas, tanto o nu¬ 
mcro de pares “tabulciro dc xadrez” quanto o fndicc C devc- 
riam ser maiores do qne os valorcs esperados ao acaso. 

Gotelli c McCabe (2002) avalia- 

ram a gcncralidadc dc distributes ne- 

v * orupos 

gativamente associadas (cm supo rtc dc tax 0 n 5 m , cos 

um papei cstrnturador da compctito) 

cm uma mctandlisc dc virios grupos taxondmicos cm 96 con- 
juntos dc dados quc registraram a distribute dc assembldias 
dc espdcics cm um con junto replicado dc sitios. Para cada con- 
junto real dc dados, 1.000 vcrsocs aleatorizadas foram prepa- 
radas, c, um fndicc dc associate d.- e calculado (como cm Wil¬ 
son, 1988b). Gotelli e McCabe chamaram esse indice dc ta- 
manho padronizado do efeito (standardized effect size , SES). 
O resultado dcssa andlisc para todos os 96 con juntos juntos 
foram concordantes com as provisoes de qne o indicc C e o 
ntimero dc pares com distribute do tipo tabulciro dc xadrez 
devam ser maiores do quc o esperado ao acaso (Figura 19.13a, 
b). A hipdtcsc nula cm cada caso 6 dc qne o SES m^dio deva 
ser zero (comunidadcs reais niio diferentes de comunidadcs 
simuladas) c qne 95% dos valorcs devam cstarcomprccndidos 
entre -2,0 c +2,0. A hipdtese nula pode ser rejeitada cm am- 
bos os casos. A Figura 19.13c mostra qne plantas c vertebra- 
dos homcot^rmicos tendem a ter valorcs maiores dc SESs para 
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it) 



FIGURA 19.13 Histogram as do frequenda do tamanho de efeito pa¬ 
ri ronizado medido para 96 matrizes de presenga-ausenda obtidas da 
literatura usando (a) o escore C e (b) o numero da pares de esp^des, 
form and o distributees tipo tabu lei ro de xadrez perfeitas. (c) Tama- 
nhos de efeito padronizado para o escore C de diferentes gropes ta- 
xondmicos. A linha tracejada indica um tamanho de efeito de 2,0, que 
corresponde aproximadamente a um nfvel de significant a de 5% [se- 
gundo Gotelli e McCabe, 2002). 

o indice C* indicando fortes tend£ncias cm diregao a associa¬ 
tes ncgativas entrc espddes, do que aquclas cntrc pccilotdrmi- 
cos {invcrtcbrados, peixes c rdptcis)* com excct de formigas. 

Gotclli e McCabe (2002) n&o forarn tao longe a ponto 
de dizcr que clcs haviam rcalizado um teste definitive) sobre o 
papel de comped to- Elcs observant que algumas espdcies cxi- 
bem “distribute tipo tabulciro dc xadrez cm hibitat”, vis to 
possufrcm aftuidades dc hibitats que niao sc sobrepdem. Ou- 
tras podern re velar “distributes tipo tabulciro dc xadrez kis- 
tdricos”* co-ocorrcndo raramente por terem tido rcstri^ocs dc 
dispersio desde suas esperiagoes alopitrieas (isto 6, difcrencia- 
do cm locais diferentes). Entrctanto* tais resukados d^o peso 


adicional para um papel bastantc freqiiente dc competigao na 

cstruturato dc comunidadcs. 

19.2.6 Smtese do papel da competigao 

PodemoSj agora* tirar algumas conclusdes sobre o papel de 
competiga° discutido ticsta sc to. 

1. Compctito intcrcspcdfica 6 uma explicate possivcl e* 
sem diivida* plausfvel para muitos aspcctos da organizat<> 
dc muitas comunidadcs - mas ncm sempre 6 uma explica¬ 
te comprovada. 

2. Uma das principals razocs para isto 6 que a competite 
ativa e atuante no preseute tern sido cstudada c demons- 
trada cm apenas um pcqueno numero dc comunidadcs. 
De mancira geral, sua prevaMncia real podc ser julgada 
apenas imperfeitamentc a partir dos resukados c considc- 
raqdcs discutidas anteriormcntc. 

3. Como uma akernativa h competito atuando no presenter 
o fantasma da compctite passada podc sempre scr invo- 
cado paradar uma explicate para padrocs observados hoje 
cm dia. Entrctanto* tal facilidadc na invocato dc compc- 
tito passada 6 devido ao fato dc ser impassive! obscrvd-la 
dirctamentc c* portanto* dificil dc rejeita-la. 

4. As comunidadcs cscolkidas para cstudo talvez nlo sc jam 
tfpicas. Ecdlogos intcressados cspccificamcnte cm compc- 
tito podem ter escoUiido sistemas “intcrcssantcse Estu- 
dos que falham cm mostrar difercnciat 0 dc nicko podem 
frequentemente ter sido considcrados falhos c acabarcm 
pcrmancccndo* cm sua maioria* nlio-publicados. 

5. Os padrocs dc comunidadcs descobcrtos* mesmo quando cles 
parocem dar suporte h. hipdtesc dc competit o* frcqilcntementc 
possucm explicate alternative. For excmplo* cspocics que 
possuem distributes negativamente associadas podem ter 
cspeciado dc forma alopdtrica reccntemente* c suas distribui- 
goes podem aiuda cstar expandindo uma sobre a outra. 

6. A explicate rccorrcntc altcrnativa i comped to como a 
causa de padrdcs cm comunidadcs 6 que estes podem ter 
surgido simplesmcnte pclo acaso. A difcrcnciato dc ni- 
cko podc ocorrer porque as vdrias cspdcics evolufram indc- 
pendentemente cm diregSo k especializagio* e por scus ni¬ 
cko s especiakzados serem alcatoriamentc diferentes. Mes¬ 
mo nickos dispostos ao acaso ao Ion go de uma dimen s&o 
dc recurs os apresentam algum grau dc difercuga. Similar- 
mente, espdeies podem diferir cm suas distributes por- 
que cada uma foi capaz^ independentcmcnte t de colonizar 
c dc se estabclccer somentc cm uma pequena proporte 
dos kibitats adequados a cada uma. Dez bolas azuis c 10 
bolas vermclkas jogadas ao acaso cm 100 caixas quase ccr- 
tamentc tcrminarSo com distributes diferentes. Consc- 
quentementej a compctito n^e podc ser inferida a partir 
dc mcras “diferen^as” apenas. Mas quais tipos de diferen- 
91s de fatv possibilitam a ate dc competite a ser inferi¬ 
da? Estc 6 o domfnio da abordagem dc mo del os nul os. 

7* A abordagem com model os nulos* tanto no estudo de di- 
fcrenciato de nicko* dc padrdcs morfbldgicos ou dc pa- 
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droes dc distributes associadas ncgativamcnte sem 
diivida, valida. Devemos nos proteger contra a tcntagio dc 
vcr competigilo cm uma comunidadc simplcsmcnte pelo 
fato dc cstarmos procurando-a. Por outro lado, a aborda- 
gcm 6 fadada a ter uso limitado, a men os qnc da seja apli- 
cada a grupos (gctalmcntc guildas) dentro dos quais a com- 
pedqilo possa scr esperada. Em sen favor, a abordagem com 
moddos nulos faz com que investigadorcs sejam crfticos e 
impede qnc estes tirem conclusocs prccipitadas. Em dltima 
anilise, ela nunca poderi substituir o conhecimcnto detalha- 
do da ccologia das espdeies cm questio no campo, on dc ex¬ 
periments manipulativos plane] ados para rcvclar compcti- 
$Io por mcio dc aumentos ou rcdugocs nas abundincias de 
esptteics (Law c Watkinson, 1989). Ela podc somentc scr par¬ 
te do conjunto dc ferramentas dos ecdlogos de comunidades. 
8 . £ certo qnc a compctiqio intcrcspccffica varia cm impor- 
tlncia dc comunidadc para comunidadc: da nSo possui 
um papcl dnico c gcneralizado. Por exemplo, da parccc scr 
frcqucntemcntc importantc cm comunidades dc vertebra- 
dos, particularmcntc naqudas cstiveis, ricas cm espMes, c 
cm comunidades dominadas por organismos sdsseis, como 
plantas c corais. Por outro lado, da 6 mcnos frcqucnte¬ 
mcntc importantc cm algumas comunidades dc insetos fi- 
tdfagos. Um dcsafio para o future 6 entender a razao de 
algumas guildas mostrarem evid£ncias dc papcl dc compc- 
tigio, tais como rcgularidadcs cm raziio dc tamanho, c 
outras, nio (Hopf et al. t 1993). 

9. Finalmentc, nio devemos perder dc vista o fato dc que a 
organizagio dc comunidades cm cstudos de campo 6 qua- 
sc certamcnte influcnciada por mais de um tipo dc intera- 
g!Io populacionafr por excmplo, os casos dos pcixcs-palha- 
go (vcr SegSo 19.2.3.1) c fungos ectomicorrfeicos (vcr Sc- 
gio 19.2.3.2) envoivcm mutual ismos, assim como compc- 
tigio, c os mantfdcos na SegSo 19.2.3.3 cram tanto com- 
pctidorcs quanto prcdadorcs um do outro. A intcragio entre 
predaqio e competig&o podc scr particularmcntc impor- 
tante, como veremos na Scglo 19.4. 

19.3 Visdes de equili'brio e de nao-equilibrio 
na organiza^ao de comunidades 

Podemos eonceber um mundo cm que apenas uma csp&iic de 
planta (ou herbfvoro) possui supremo desempenho ao longo 
dc uma ampla garna dc tolerlncias. Neste ccnirio, a csp^cie 
com maior capacidadc competitiva (aqucla com a maior efi- 
ckncia cm converter rccursos cm desccndcntes) deveria levar 
todas as ospr-cics com mcnorcs ca.pacidades compctitivas i cx- 
tingio. A riqueza cm csp£cics que testemunhamos cm comu¬ 
nidades rcais 6 uma clara dcmonstragio da falha da cvolugio 
cm produzir tal cspdcic suprema. Uma extensiao dcstc argu- 
mento competitive indica que a diversidade podc scr cxplica- 
da por mcio da partiglo dc rccursos entre cspdcics competido- 
ras cujas cxig£ncias nio sc sobrepdem completamcnte, como 
discutido cm detalhe na SegSo 19.2. Entretanto, cste argumcn- 
to bascia-sc cm duas premissas que ncm sempre sSo vilidas. 

A primeira premissa 6 que os organismos cstio compc- 
tindo, o que, por sua vcz, segue que os rccursos sio limitantes. 


teorias de 
equilibria e de 
nao-equ iff brio 


Entretanto, cxistcm muitas situagdes cm que perturbagdes fr- 
sicas, tais como temporais cm cos to es rochosos ou ocorr^ncia 
frcqiiente dc fogo, podem mantcr as dcnsidadcs das popula¬ 
tes cm um nfvel baixo. Nestes casos 3 os rccursos nao s^o li¬ 
mitantes c, portantOi os individuos nSo competcm por rccur¬ 
sos. O papcl dc pcrturbaqdcs ffsicas c a vis&o associada de di- 
nimica dc manchas cm comunidades foram discutidos no Ca- 
pftulo 16. Dc mancira exatamente aniloga, a ag5o dc preda- 
dores ou parasites 6 frcqucntemcntc uma perturbagSo no per- 
curso “normal” dc uma intcrag3b competitiva- a mortalidade 
rcsultantc podc abrir um espago para coloniiagio dc uma 
mancira que is vcecs ^ indistingufvcl daqucla gcrada por uma 
batcria dc ondas cm um cos tie rochoso ou uma tempestade 
cm uma florcsta. 

A segunda premissa 6 que, quando a competigio csti 
acontcccndo c os rccursos sio limitados, umacspdcic inevita- 
velmcntc iri cxcluir a outra. No mundo real, entretanto, ondc 
nenhum ano 6 exatamente como o outro, c nenhum ccntfmc- 
tro quadrado dc clilo 6 exatamente igual ao vizinlio, o proces- 
so de cxclusao competitiva podc n3b prosseguir cm dircg5o ^ 
scu mondtono fim. Qualqucr fbrga que continuamcnte mude 
a dire to no mfnimo atrasa, c podc mesmo impedir, o akance 
dc um cquilfbrio ou conclusio estivei. Qualqucr for^r que 
simplesmcntc interrompa o proccsso de cxclusio competitiva 
pode impedir extinqScs c aumentar a riqueza dc cspdcics. 

Uma distin^o bdsica., portanro, 
pode scr feita entre tcorias de equili¬ 
bria e dc nUa-equilibria. Uma teoria dc 
cquilfbrio, como aqucla rclacionada i 
diferenciato de niclio, ajuda-nos a focar a atengao nas pro- 
pricdadcs dc um sistema cm um ponto dc cquilfbrio - tempo 
c variate nio sio prcocupagdcs ccntrais. Uma tcoria dc nSo- 
cquilfbrio, por outro lado, trata do comportamcnto transicn- 
te dc um sistema fora do ponto dc cquilfbrio, c especifica- 
mente foca aten^o no tempo c cm variaqiao. Seria inoc£ncia, 
6 claro, pensarmos que uma comunidadc real tenha um ponto 
dc cquilfbrio prccisamcnte definido. £■ err ado associar csta vi- 
sio aos pesquisadores cnvolvidos com tcorias dc cquilfbrio. A 
verdade 6 que invesdgadores que focam atengSo cm pontos dc 
cquilfbrio t£m cm mente que estes sio meramente cstados aos 
quais o sistema tendc a scr atrafdo, mas sobre os quais pode 
haver grandcs ou pequenas flutuaqdcs. Dc ccrta forma, por- 
tanto, o contrastc entre tcorias de cquilfbrio e dc nSo-cquilf- 
brio 6 uma questiao de grau. Entretanto, csta diferenqa dc foco 
6 instrutiva cm rcvclar o importantc papcl da lietcrogcneidadc 
temporal cm comunidades. 

Conscquentcmcntc, prcdadorcs c parasitos, assim como 
pcrturbaqdcs ffsicas, podem interromper o proccsso de cxclu- 
s&o competitiva, induenciar profundamente o resultado do 
proccsso compctitivo e impor sua prdpria ordem na organiza- 
to dc comunidades. Prcdaqlo c parasitismo podem tamb^m 
afetar a estrutura de comunidades por meio do proccsso de 
“competito aparente” (vcr ScqSo 8,6), cm que uma ou mais 
cspdcics dc presas ou hospcdciras sofrem a a$io dc prcdadorcs 
ou parasitos que sio sustentados pcla presenga dc outras esp^- 
cics dc presas ou hospcdciras. Abordaremos o assunto de pre- 
daqio c parasitismo nas prdximas duas scqdcs. 


566 PARTE 3 - Comuni DADES E ECOSSiSTEMAS 


19.4 A influencia da preda^ao na estrutura 
de comunidades 

19.4.1 Efeitos de pastadores 

Apar adores dc campos s:k> prcdadorcs rcladvamente nSo-seie- 
tivos capazes dc mantcr vegetates campestres rentes ao solo. 
Darwin (1859) foi o primeiro a mendonar que a apara^ao de 
campos podcria mantcr uma riqueza cm cspdcics superior kque- 
la observada cm sua ausbneia. Elc cscrevcu que: 

Se turfeiras que sempre s3b aparadas, e o caso seria o 
mesmo com turfeiras fortemente pastejadas por quadrii- 
pedes, fossem deixadas cnescer, as plantas mais vigo rasas 
dcsenvolvcriam-sc plcnamentc, e gradualmcutc matariam 
as men os vigorosas; das 20 csp&dcs crescendo cm uma 
pequena pared a dc turfeiras aparadas (3 por 4 pds M ) nove 
dcsaparecetiam caso as outras fossem deixadas cnescer li- 
vremente. 


o pastejo pode 
aumentar a 
riqueza em 
espdoies 
{coexistencia 
med iada por 
consumidor)... 


Os animais pastadores geralmcn- 
tc slo mais selctivos do que os apara- 
dorcs, c isto 6 daramentc demons tra- 
do pcla ocorfoncia, na vizinhanTpi de 
tocas de cocIJios (Oryctolagus cunicu- 
lus)> de plantas que por razdes qufmi- 
cas ou flsicas nao s&o accitas por esses 
animais (incluindo a letalmente venenosa beladona [Atropa 
belladonna] e a urtiga [ Urtica dioica]). Apcsar disso, muitos 
pastadores pareccm ter cm gcral um efcito similar ao dos apa- 
radorcs. Portanto, cm um experimento, o pastejo por bois {Bos 
taurus) e zebus {Bos taurus indicus), em pastagens nativas cm 
uma regime montanhosa da Etidpia, foi manipulado dc tal for¬ 
ma a ter um controle sem-pastejo e quatro tratamentos com 
diferentes intensidadcs dc pastejo (diversas replicas de cada), 
cm dois sitios. A Figura 19.14 mostra como o mimero mddio 
de cspdcics de plantas variou nos sftios em outubro, o perfodo 
quando a produtividade das plantas estava cm sen dpice 
(Mwendcra#-rf/. f 1997). Significativamcntc mais espdeies ocor- 
reram cm niveis intermedidrios de pastejo do que naquelcs em 
que nao houve pastejo ou naquelcs cm que o pastejo foi mais 
intenso (P< 0,05). Nas parcelas sem pastejo, diversas espdcics 
akamente compctitivas, incluindo o capim Bothnochloa ins- 
culpta y foram responsdveis pela cobcrtura de 7 5-90 % do solo. 
Em nfveis intermediaries dc pastejo, entretanto, o gado apa- 
rentemente controlou os capins mais agressivos e compctiti- 
vamentc dominantes, possibilitando a persisfoncia de um nii- 
mcro maior dc espdeies de plantas. Pordm, cm intensidadcs 
muito altas dc pastejo, o numcro de espdcics foi reduzido, jd 
que o gado foi for^ado a mudar o intenso pastejo sobre as 
espdcics preferidas para cspdcics men os preferidas, levando al- 
gumas delas a extin^do. Ondc a pressdo de pastejo foi particu¬ 
lar men te intensa, cspdcics tolcrantes ao pastejo, como Cym- 
don daetylon , tornaram-sc dominantes. 

A composite de comunidades de plantas em diferentes 
regimes dc pastejo daramentc dependc de diversas caractcrfs- 



FIGURA 19.14 Mbdias de riqueza em especies vegetais de pasta¬ 
gens em parcelas sujeitas a diferentes nfveis de pastejo por gado em 
dois sftios em regiao montanhosa da Etidpia* em outubro. 0 = sem 
pastejo; 1 - pastejo leve; 2 - pastejo moderado; 3 = pastejo intenso; 4 
- pastejo muito intenso festimado de acordo com a lotagao de gado) 
(segundo Mwendera etal 1997). 


... mas nem 
sempre 


ticas das cspdcics. Primcira, podemos 
esperar que cspdcics competitivamen- 
tc superiorcs domincm o sistema na 
aus£ncia de pastejo. Um cxemplo particularmcnte espantoso^ 
foi dado por Paine (2002), que mostrou que a cxclusao de 
macro-herblvoros (ouri^os-do-mar, quftons e lap as"") de um 
cost&o rochoso na zona entre-mards na America do Norte cau- 
sou o colaps o dc uma comunidadc composta por virias espd- 
cics de algas macroscdpicas (kelps) para uma monocultura dc 
Alaria margin ata y csta foi 10 vezes mais produtiva do que sua 
cquivalentc pastejada (86,0 versus 8,6 kg peso timido 
m -2 ano” 1 ). Segundo, vimos que espdeies de plantas com ca- 
ractcristicas ffsicas ou qufmicas contra pastadores provavel- 
mente scrlo mais fortemente representadas cm locais com 
pastejo. Bullock e colaboradorcs (2001) tambi^m notaram que, 
cn quanto certos capins domin antes diminufram cm impor- 
t&ncia em respostas ao pastejo por ovcllias, a maioria das espd- 
cics de dicotileddncas aumentaram em abundincia, pelo me- 
nos cm certas i5pocas do ano. Adicionaimcnte, o pastejo no 
verSo produziu um aumento na rcprcsenta^So de esp^cies de 
plantas mais capazcs dc colonizar clareiras. 

Quando a predaq^o promovc a 
cocxisfoncia de espdcics entre as quais 
podcria haver, na auscncia de preda^.ao, 
cxclusSo compctitiva (devido a redu^o 
dc densidades de algumas ou de todas 
as espdeies a niveis nos quais a oompeti- 
^o 6 rclativamente nSo-importantc), 
isto 6 gcralmcntc conliccido como coe- 
xistencia mediadapor consumo. Muitos excmplos dcstc fenomcno 
fom side registrados, tal como aquclc na Figura 19.14, embora a 


a probabilidade da 
coexists ncia 
mad iada por 
consumo d maior 
em situagoes com 
abundancia de 
nutrientes 


* N. de T. P6 tx>rresptmde a 0,3G4& metro. 


HilK 


N. del’. Tamb^m eonliecidas popularmente pur Lhapemdnlio-cliin&. 
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F1GURA 19.15 (a-c) Riqueza em esp^cies sob prossoes contrastantes do pastejo (baixa ou alta) em ecosststemas nao-enriqueddos ou pobres 
em nutrientes. As dife rentes linhas indicam resultados de dife rentes estudos (aquaticos e terrestres) e estao apresentadas em tree diagram as 
simplesmente por claridade, (d-g) Riqueza em e&pddes sob pressoes oontrastantes de pastejo {baixa, interm ediaria ou alta) em varios ecos- 
sistemas enriquecidos ou ricos em nutrientes (segundo Pnoulx e Mazumder* 1998). 


cocxist£ncia mcdiada por pastejo esteja longe de scr universal. 
Prouk c Mazumder (1998) fizeram uma metanilise de 44 traba- 
Ihos sobre os efeitos de pastejo sobre a riqueza cm especics de 
plantas em ecossistemas lenticos (jagos)* Ibticos (riachos)* mari- 
nlios* campcstrcs e florestais. Os autorcs condufram que o rcsul- 
tado fbi fortementc dcpctidcnte da situagiao em que o cstudo foi 
feito* sc cm faita ou abundincia de nutrientes. Todos os 19 cstu- 
dos feitos cm ecossistemas nao-enriquecidos ou pobres cm nu¬ 
trientes cxibiram significativamente menor riqueza em cspdcics 
quando sob alta intensidade de pastejo do que quando sob baixa 
intensidade de pastejo (Figura 19.15a-c). Em contrastc* 14 das 
25 comparagocs de ecossistemas enriquecidos ou ricos em nu¬ 
trientes mostraram significativamente maior riqueza cm especics 
sob alta intensidade de pastejo (indicando cocxist£ncia mediada 
por pastejo) (Figura 19.15d-g). Novc dos 11 cstudos remanes- 
centes cm que liavia abundincia de nutrientes nSo mostraram 
diferengas cm rclagSo ao regime de pastejo* c dois mostraram 
dedfnio na riqueza de espdeies. A aus£ncia de coexist£ncia me¬ 
diada por pastadores cm situagGes nSo-produtivas podc reOctir o 
pobre potential de crescimento das espdeies mcnos competitive 
que* cm circunstlncias com abundincia de nutrientes* seriam li¬ 
bera dos da dominagao compctitiva 

respoatas das como resultado do pastejo. 

comunidades ao Oscm e colaboradores (2002) 

pastejo depende avaiiaram os efeitos intcrativos entre 

pastejo e produtividade cm urn estu¬ 


do de plantas anuais herbdeeas no semi-drido Mediterrineo 
em Israel. Eles registraram a resposta da comunidadc quando 
protegida do pastejo por ovcilias em quatro situagocs topogrd- 
ficas adjacentcs - cncostas sul* encostas norte* topos de mor- 
ros e vddis {wadis, leitos de riachos sccos) (Figura 19.16). A 
produtividade anual acima do solo foi medida anualmcntc du¬ 
rante quatro anos* no pico da estagiio* em quatro subparcel as 
ccrcadas* por sltio* c tipicas de ecossistemas de semi-drido (10- 
200 g de matdria seca por nr 2 ) com exccg&o dos vddis (atd 700 
g de matdria seca por m' 2 ). Os valorcs medidos fbram tidos 
como representatives da produtividade “potencial” nas parce- 
las pastejadas adjacentcs. O pastejo somentc aumentou a ri¬ 
queza cm espdeies de piantas nos sltios mais produtivos (vd¬ 
dis) (Figura 19-16d). Nos outros sftios men os produtivos* a ri¬ 
queza cm especics ou nao foi afetada ou diminuiu com o pastejo. 
Estes resultados sdo co nsistentes com aquelcs publicados por Prou- 
k e Mazumder (1998) e apdiam a antiga proposta de Huston 
(1979) de que o pastejo deve afetar a diversidade em dircgGcs 
opostas em ecossistemas pobres ou rioos em nutrientes. 

A Figura 19.17a e b mostra a rclagao entre riqueza em espe- 
cics e produtividade potencial individualmcnte para todas as 
subparoclas c todos os anos (visto que pretipitagao c produtivida¬ 
de variaram tan to espacial quanto tcmporalmcntc)* em locais com 
e sem pastejo. Sob pastejo* a riqueza em especics foi positivamcn- 
tc rclaciouada d produtividade em toda a amplitude estudada. Na 
auscncia de pastadores* entretanto* a rcl agio positiva somentc 
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FIGURA 19,16 Riqueza em especies {6m 
pa reel as de 20 x 20 cm) am quatro sftios 
drferindo am topografia em Esrael, am abril; 
{a) faces vcltadas ao sul, (b) faces volta- 
das ac norte, (c) topos de morros e (d) vadis. 
• - subparcelas nao-pastejadas; O - subpar- 
celas pastejadas (segundo Osem et at., 
2002). 


ocorreu cm sftios pouco produtivos. Osem c cokboradores (2002) 
propuscram a hipdtcsc (Figura 19.17c) que cm baixas produtivi- 
dades o crescimcnto c a diversidadc vegetais sio limitados pelos 
re curs os dc igua c dc nutrientes no solo., c em altas produtivida- 
dcs (com suas altas bio mass as assodadas) a compcti^o e predo- 
minantemente pelo rocurso luz no dosscl. Assim, na amplitude 
dc baixa produtividadc, a riqueza on foi reduzida pelo paste] o ou 
nfio foi afetada, provavclmente devido k climina^o de plantas e 
pisotdo. Nos sftios altamcntc produtivos dc vidi, entretanto, a 
riqueza cm espdeies continuou a aumentar com o paste] o, prova- 
vclmcntc devido k reduce cm compcti^o por luz pela elimina¬ 
te das pktitas palatdvcis maiorcs. 

Dc maneira gcral, portanto, a for¬ 
ma pela qual a riqueza em cspdcics de 
plantas responde ao paste] o depende par- 
cialmentc da intensidade dc paste] o, da 
histbria evolutiva da comunidade de plantas e, portanto, das ca- 
racteristicas particular®; das plantas representadas, e da produti¬ 
vidadc primiria do ecossistcma cm questio. Um aumento na ri¬ 
queza cm especies cm resposta ao paste] o deve ser esperado sc os 
pastadorcs se alimentam prcfcicncialmcnte das cspdtics compcti- 
tivamente dominantes, uma previsao que tern recebido apoio em 
situa^ocs tio diversas quanto paste] o por gado na Etidpia c litori- 
nas (Littonna Uttorea) alimcntando-sc de algas cm poqas de marc 
dc costocs rochosos (Lubchcnco, 1978). Por outro lado, uma re¬ 
duce* em riqueza cm especies deve ser esperada sc as plantas usa- 
das prcfcrcneialmcnte na alimentagSo sSo competidvamcnte in¬ 
fo rio res, como era o caso das litorinas que sc alimentavam dc 
algas no substrato emetgente no cstudo dc Lubchcnco. 

19.4.2 O efeito de carnivoros 

A zona entremards tambdm foi o local 
do trabalho pioneiro dc Paine (1966) 
a respeito da influ£ncia dc um carni- 
voro dc tope sobre a cstrutura dc co¬ 


munidade. A estrela-do-mar (Pisaster ochmceus) preda cracas e 
mcxilhocs filtradorcs s&scis* assim como quitons e gastrdpo- 
dcs pastadorcs c um pequeno biizio carnfvoro. Estas especies* 
juntamente com uma esponja c quatro algas macroscdpicas, 
for mam associates previsfveis cm costScs rochosos nas costas 
do Pacffico na America do Norte. Paine removcu todas as es- 
trclas-do-mar dc uma por^o do cost^o rochoso, medindo ccrca 
dc 8 m de comprimento por 2 m de profundidade* e conti¬ 
nuou a cxcluf-las durante diversos anos. Em intcrvalos irregu¬ 
lar es, a densidade dc invertebrados c a cobcrtura dc algas ben- 
tdnicas forarn avaliadas na irea experimental c cm um sftio- 
controle adjaccntc. Estc ultimo pcrmaneccu sem mudan^as 
durante o cstudo. A remo£fo de P. ochraceus, entretanto, teve 
cnormes conscqu£ncias. Dentto dc alguns mescs, a craca Ba- 
lanus gianduia estabclcccu-sc com sucesso. Postedormentc, o 
local ocupado pclas cracas passou a ser densamentc ocupado 
por mexilhdes (Mytilus califirnianus) } estes riltimos passando 
a dominar o local. Com excct^ dc uma alga, todas as demais 
dcsaparcccram, aparentemente devido k falta de espago. Os 
pastadorcs tcndcram a sc dcsiocar para outros locals, parcial- 
mente devido ^ limita£io de espa^o e parcialmcnte devido k 
falta de alimento adequado. No final, a remote da estrela- 
do-mar Icvou k redu^o do mimero dc especies de 15 para 
oito. A principal influ£ncia da cstrcla-do-mar parccc ser a dis- 
ponibilizato dc espaqo para especies subordinadas compcti- 
tivamente. El a deixa uma irea livre de cracas e, dc maior im- 
portincia, livre dos do min antes mexilhdes, que, de outra for¬ 
ma, deslocariam outros invertebrados c algas por mcio dc com- 
petito por cspai^o. Novamentc, cxistc cocxist£ncia mediada por 
consumidor. Observe que cste argumento aplica-sc cspecificamcn- 
tc aos ocupantcs primirios dc cspaijo, tais como os mexilhocs, as 
cracas e as macroalgas. Em contrastc, seria esperado um aumento 
no mimero dc especies menos conspfcuas associadas ^s conclias 
vivas c mortas de mexilhdes no leito que sc desenvolve apds a 
remogiu dc Pisaster (mais dc 300 espdeies de animais e plantas 
ocorrcm em leitos dc mexilhdes; Suchanck, 1992). 
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tO 


Fator liinrtarite 



FIG UR A 19.17 Relagao entre produtividade anual adma do solo (me- 
dido em subparcelas nao'pastejadas) e riqueza em especies em 
subparcel as (a) nao-pastejadas e (b) pastejadas. Simbolos abertos 
representam subparcelas com baixa produtividade (< £00 g materia 
seca m -2 ] topes de memos, faces sul e norte em todcs os anos soma- 
dos com vadi na estagao seca de 1999). Simbolos fechados repre- 
sentam subparcelas com alta produtividade {> £00 g materia 
seca m -2 ; sftios de vadi em outros anos que nao 1999). (c) Modelo 
oonceitual da relagao entre produtividade e riqueza em especies 
em regioes semi-aridas do Mediterraneo com e sem pastejo (se- 
gun do Osem et a!., £002). 


Experiments similares iquelcs de Paine fcram feitos em 
ambictitcs mais dcsafiadores como fendas hidrotermais em pro- 
fundidadcs de 2.500 m no lestc tropical do Oceano Pacffico 
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(Michcli et ait 2002). Os autorcs mo- 
nitoraram a colonizagSo de substrates 
apropriados para rccrutamento (cubes 
basdkicos de 10 cm), com rcplicagdcs, 
durante cinco mescs, cm distlncias 
crcscentes da fenda em tr£s sftios na prcscnga c na aus£ncia 
(caixas de exclusao) de predadorcs (pcixcs e caranguejos). Em 
termos de rcdugSo de prcsas (particular mcnte, dois gastrdpo- 
dcs cndcmicos is fendas - a iapa [Lepetodrilus elevatus] e o 
caramujo [Cyatbermia naticoide f|) 4 os efeitos de predagao fo- 
ram mais fortes prdximos k fenda com maiorcs produtivida- 
dcs c abund^ncia de invertebrados. A riqueza de espdeies., que 
gerafmente diminuiu com a dist&ncia da fenda, foi na maioria 
das vczes reduzida ua presenga de predadorcs (mas cstatistica- 
mente significative apenas no sftio Worm Hole - Figura 19.18). 
A raz^o para a falta de coexist£ncia medida por predag^o 6 
dcsconhecida. 

Focando agora cm ccossistcmas 
terrestres, cm um cstudo de neve ilhas 
da Escandindvia, cornjas anas ( Glau- 
cidium passennum) ocorrcram cm se¬ 
meme quatro das ilhas. O padrio de 
ocorr£ncia de tn£s especies de aves passcriformes do g£ncro 
Pams mostrou uma mar can tc relagao com a distribute das 
corujas (Tabcla 19.1). As cinco ilhas sem a coruja predadora 
foram habitadas por uma tinica csp^cie de Pants y o chapirn- 
carvSo (Pants ater). Entretanto, na prcscnga de coruja, o cha- 
pim-carvio sempre tinha a companhia de duas especies maio¬ 
rcs, o chapim-do-salguciro (2? m&ntanus) e o chapim-dc-crista 
(P cristatus). Kullbcrg e Ekman (2000) sugerem que o cha- 
pim-carvto* a esp&ie men or, 6 superior na compctigSo por 
cxplorag^o de alimentos. As duas especies maiorcs, entretan- 
to, possuem uma vantagem por meio de interferfincia compc- 
titiva em sftios dc forrageio prdximos a troncos de drvores, 
onde elcs estlo mais seguros cm relagao a predadorcs; cm ou- 
tras palavras, as especies maiorcs sSo menos afetadas por pre¬ 
date da coruja do que o chapim-carvio. Isto sugere que as 
corujas, reduzindo a dominincia compctitiva do chapim-car- 
vio, possam scr responsdveis pela coexistfincia mediada por 
prcdagSo. 

Entretanto, um aumento em 
riqueza em especies por meio dc pre- 
dagSo com certeza nSo 6 universal 
cm ccossistcmas terrestres. Spillcr c 
Schoener (1998) revisaram diversos cstudos envoivendo aves 


...mas nao entre 
comunidades de 
insetos ou 
aranhas 


TABELA 19.1 Area, distancra do continents e oconnenda de pares de corujas anas e tres especies de chapirn (segundo Kullberg e Ekman, £000). 


Ithi s 

Area (km 2 ) 

Distancia do 
continents (km) 

Conjja ana 

Chapim-carvao 

Chapirn do 
safgueiro 

Chapirn de 
crista 

Aland 

970 

50 

+ 

+ 

4 

4 

Osel 

3.000 

15 

4 

4 

4 

4 

Drag 6 

989 

10 

4 

4 

4 

4 

Karld 

200 

7 

4 

4 

4 

4 

Gotland 

3.140 

85 


4 



Gland 

1.345 

4 


4 



Bornholm 

587 

35 


4 



Hand 

2,2 

4 


4 



Visingso 

30 

6 
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(a) East Wall 



(b) Biovent 



[c) Worm Hole 



FiGURA 19.1 S Padroes de niqueza em espeties de inverted rados (ver¬ 
mes da ordem Vestimentifera [cl ass e Pogonophora}, vermes da clas- 
se Polychaeta, gastrbpodes, bivalves e crustaceos) em substrates 
artificials apos cinco meses em tres sitios sujeitos a dois tratamentos 
expe d mentals; (a) East Wall., (b) Biovent e (c) Worm Hole. Resultados 
de quatro zonas cujos Irmites sao baseados em temperatura da agua 
e invertebrados bentbnicos dominantes (em distances crescentes da 
lend a hidrotermal: Vestimentifera [V], bivalve [B], filtradores de mate¬ 
rial em suspensao [S] e periferia [P]). As duas zonas intermedi&rias 
foram combinadas no sitio Worm Hole. Tratamentos experimentals; 
□ - sem exclusao; □ == com exclusao de predadores mdveis - peixes 
e caranguejos (segundo Mrchelr etaL, 2002). 

quc predam gafanhotos, roedoics quc predam besouros carabfdeos 
e lagartos quc prcdam aranhas e conclulram que cstcs prcda- 
dorcs gcralmcnte ou reduzem a riqueza dc pres as ou nSo as 
afcta. Em sen prdprio estudo nas Bahamas, clcs fizeram cen¬ 


sus das populates de aranhas cm intcrvalos de dois meses 
durante 4,5 anos cm dreas cereadas (com tr£s fcpiicas) con- 
tendo ou ndo lagartos. A riqueza cm espdeies foi extraordina- 
riamente aumentada pela exclusao dos lagartos (principalmente 
Anolis sagrtl) em nfveis altos c intermediaries na vegetagdo 
(Figura 19.19a). Os lagartos predavam preferendalmentc es- 
pdcies raras de aranhas (Figura 19.19b), resultando no aumento 
dc dominincia da jd abundantc Metaperia datum, uma espd- 
cie cuja relativa luYiilncrabilidade d preda^iao € provavelmente 
devida a seu tamanho reduzido c o hdbito de viver cm refugios 
suspensos, cm vcz de ficar no meio da tcia. 

Como era o caso com os pasta- 
dores, a mancira pci a qua! a riqueza 
cm cspdcics dc presas responde d pre- 
da^do sem diivida depende parcial- 
mente da intensidade de preda^do, 
parcialmcntc da produtividade dos 
ccossistemas e parcialmcntc das caracterfsticas particulates das 
cspdcics de presas. Novamente, vemos um aumento na rique¬ 
za cm csp&ics de presas, quando o carnfvoro preda preferen- 
ciaJmcntc a presa competitivamcntc dominance (cstrcl a-do- 
mar quc se alimentava dc mexilhocs, corujas ands que sc ali- 
mentavam dc chapim-carviao), e um deefcseimo, quando as 
presas preferidas sdo oompetidores infcriorcs (lagartos sc ali- 
mentando de aranhas). 

Uma outra razdo para os efcitos 
contrastantes de consumidores sobre 
nfveis trdficos infcriorcs refcrc-sc ao 
comportamcnto de scle^do de presas. 

Essa selcgdo nunca 6 simplcsmente o 
consume de presas potcnciais de uma 
comunidadc afc a cxtin^&o, p assart do entdo a predar uma ou¬ 
tra presa. A sclc£&o 6 modulada pclo tempo ou cncrgia gasta 
na procura da presa prefcrida (ver o Capftulo 9). Adicional- 
mente, muitas espefcies possucm uma dicta mista. Entretanto, 
algumas cspr-cics trocam rapidamente uma espdcic de presa 
por outra, consumindo dcsproporcionalmcnte mais do tipo 
mais comum entre as presas accitdvcis. Em tcoria, tal compor¬ 
tamcnto podcria levar i cocxisfcncia dc um grande niimero de 
csp<fcies relativamente raras (uma cocxisfcncia mediada por 
consumo do tipo dcpcndcntc dc frcqifcncia). Neste contexto, 
cxiste evkfcncia de que a predaqao de sementes de drvores tro- 
picais 6 frequentemente mais intensa onde as sementes cstdo 
cm maior densidadc (abaixo c proximo ao adulto quc as pro- 
duziram) (Couucl, 1979)^ as larvas herbfvoras da borbolcta 
Battus phikmr procuram por imagens de formato de follia 
das duas cspMcs dc plantas hospcdciras quando cstlo forra- 
gcando e se concentram naquela que for mais comum (Rau- 
shcr, 1978); o peixe zooplanctfvoro dc agua doce Rutilus run- 
ins troca sua presa prefcrida, difnias planctdnicas, por ddfnias 
associadas ao sedimento, quando a densidade da primeira cai 
para eerca de 40 por litro (Townsend etd 1986); peixes pis- 
cfvoros coralinos {Cepbalopbolis boenak e Pseudochromis Jus¬ 
tus) conccntram-sc sobre o abundantc peixe cardinal (princi- 
pafmcntc Apogrn fragiUs) quando cstcs cstio p resent es, dci- 
xando os jovens de muitas outras csprfcics dc peixes rclativa- 
mente intocados (Webs ter c Almany, 2002). Entretanto, tal 
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o Consoles Lagartos ramovidos 





(b) 



sclegSo dcpendcntc de £reqii£nda nio 6 uma. regra geral e podc 
nHo ser comum. For alguma razHo, algumas espdcies s&o t^o 
cspccializadas que a troca de dicta niio 6 uma opgSo - pandas 
gigantcs slo es pedal izados cm brotos de b ambus c a cspcciali- 
zag&o cm dicta 6 igualmcnte extrema cm muitos insetos fitd- 
fagos. Em outros casos, um predador podc ser sustentado por 
um tipo de presa enquamo extermina outras. Isto tern sido 
sugcrido para a serpente Boiga irregularis introduzida na pc- 
quena ilha de Guam, mcio caminho entre o Japiio c a Nova 
Guind Coinddentc com sna chegada no infeio da ddcada de 
1950 e sua subscqiicnte disperse pda ilha, a maioria das 18 
csp^cics nativas de aves dcclinaram accntuadamentc, e sctc 
cstio agora extintas. Savidgc (1987) sugcrc que, por incluir 
pequenos c abundantes lagartos cm sua dicta, B. irregularis 
p&de mantcr altas densidadcs, o que acarretou no cxtcrmlnic 
das esp&ies mais vulnerdveis de aves. 

19.5 Influencia do parasitismo na estrutura 
de comunidades 

A incid£ncia dc um parasito, assim 
co mo outro tipo de consumidor, podc 
determinar sc uma cspdcic hospedeira 
ocorrc ou n;io cm uma determinada 
drea. Assim, a cxtingSo dc ccrca dc 50% da fauna cnd&nica de 
aves cm ilhas do Hava! tem sido atribufda cm parte d introdu¬ 
ce de patdgcnos de aves, tais como maldria c variola das aves 
(van Riper et al. t 1986)j mudangas na distribuig&o do alee 
nortc-amcricano (Alces alces) t£m sido associadas ao nematdi- 
dc parasita Pneumostrmgylus tenuis (Anderson, 1981). Prova- 
velmcnte a maior disrupgdo de estrutura de comunidades por 
um parasite fbi a destruigdo da castanhcira (Castanea dentata) 
cm fiorcstas nortc-americanas, onde ela era dominantc cm 
grandes dreas ate a introdugao do fungo patdgcno Endothia 
parasitica, provavelmente da China. 

Assim como pastadores c carnf- 
voros, parasites tamb^m podem cau- 
sar efeitos sutis. Em muitos riachos dc 
Michigan, EUA, larvas do tried ptero 
hcrblvoro Glasso soma nigrior possucm 
um papd-chave na comunidade, pois, 
por mcio dc seu forrageio, mantem a quantidade dc algas cm 
baixos nlvcis, com conscqiiSncias negativas para a maioria dos 
outros herblvoros no riacho (Kohler, 1992). G. nigrior e sujei- 
to a surtos csporddicos de um microcsporldeo microparasito 
altamcntc espcdfico, Cougourdella, que rcsulta cm rcdugocs 


FIGURA 19.19 ^a) Riqueza em e species de a ran has em re I agio ao 
total de individuos (todos os censos) na presenga e na ausene I a de 
lagartos em tres alturas da vegetagao, Para um dado numero de indi- 
viduos, cercados sem lagartos (•) conti nham um numero maior de 
esp&cies de a ran has do que cercados com lagartos (G) s exceto em 
vegetagao baixa. (b) Proporgao mddia dos censos em que cada ara* 
nha tecedora de teia foi registrada por cercado na presenga (C) e na 
ausincia (■) de lagartos. Barras de erros indicam ± DP (segundo 
Spiller e Schoener, 1998). 
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FIGURA 19.20 Densidade do Gtossosoma 
nigrior no riadho Seven Mite, Michigap o a 
porcentagem da popula^ao rnfectada (pro- 
Valencia) per Cougourdella (segundo Koh¬ 
ler, 1992). 


dristicas da dcnsida.de dc G. nigrior cm todo o riacho* podcn- 
do ser mantido assim durante anos. No riacho Seven Mile* 
por cxcmplo, a dcnsidade nkdia de G. nigrior foi dc 6.285 
por m 3 nas 10 gera^ocs anterior es k epidemia causada pclo 
parasito cm 1990* passando na ddcada scguinte a ter dcnsida- 
dcs madias de 164 por m 2 (Figura 19.20). O declfnio de G. 
nigrior Icvou ao aumcnto cm abundincia dc sen recurs o ail- 
mcntar (Figura 19.21a). Como conscqu£ncia 3 diversos herbi- 
voros (19.21b-d), incluindo uma csptfcic prcviamcnte auscntc 
ou cxtrcmamentc rara (Figura 19.21 c), tornaram-se mais abun¬ 
dances apds o declinio dc G. nigrior causado pelo parasito. 
Portanto* por rcduzir a abundlnda do herblvoro compctiti- 
vamente dominante, o parasito aumcntou a eqiiitabilidade 
cntrc os herbfvoros (um oomponcntc da divcrsidadc dc csp£- 
cies) e podc ter sido responsive! pclo aumcnto cm riqueza dc 
cspdoies. Estc cxcmplo, portanto, tcm o carimbo da cocxis- 
t£ncia mcdiada por parasito. O parasito tambim foi responsd- 
vel por efcitos adicionais - o aumcnto na abundlncia dc algas 
aparcntcmcntc rcsuJtou cm mais partfculas dc matdria orgdni- 
ca morta fina (por mcio do desprendimcnto dc cilulas dc al- 
gas)j que, por sua vcz, causou um aumcnto na dcnsidade dc 
filtradorcs (Figura 19.2if). Adidonalmcnte, houve o aumcn¬ 
to dc cspCcics dc herbivores vulncrivcis (G. nigrior 6 rcktivamcn- 
tc invulncrdvd i prcdadorcs), que como conscqikncia causou o 
aumcnto da dcnsidade de triodptcros {Rhyac&phila manistee) c 
plccbptcros {Paragnetina media) prcdadorcs (Figura 19-21 g). 

Em ccossistemas terrestres, 
cxcmplos dc cocxist£ncia mcdiada por 
parasito s tambe-m sdo evidentes. Por 
cjtcmpIo 3 o parasito causador da ma¬ 
laria Plasmodium azur&philum infccta 
duas esptkies dc lagartos Anolis nas Ilhas Saint Martin no Ca- 
ribc. Um dos lagartos, tide como compctitivamcntc domi¬ 
nante, 6 bem-distribufdo pela ilha, c o outro somente 6 cn- 
eontrado cm uma irea limitada. Schall (1992) mostrou que o 
eompetidor superior era muito mais suscctlvel i infecgiio pelo 
parasito c* intcrcssantcmentc* as duas cspdcics somente coe- 


coexist£nda de 
lagartos no Caribe 
mediada por 
parasito... 


...mas nao om 
aves canoras 


xistiam onde o parasito cstava presente. Mais uma vest, entre- 
tantOj isto csti longc de scr um padrao universal. Por exem- 
plo, o esquilo cinza invasor (Seiurus carolensis) csta dcslocan- 
do o esquilo vermclho residente (S’, vulgaris) de boa parte dc 
sua drea de distribute na Grd-Brctanha. Pclo mcnos parte 
da razio parccc scr o fato dc o esquilo invasor ter trazido con- 
sigo o virus parapox, que causa poucos efcitos no esquilo cin- 
za, mas que possui pronunciados efcitos negatives na saiide 
do esquilo vermclho nativo (Tompkins et al. t 2003). 

Parasitos dc prole (ver Seqdo 
12.2.3)j como o mololxos-de-cabe^a- 
castanha {Mokthrus ater) tambdm de- 
veriam afctar a composi^ao ou rique¬ 
za das comunidades cm que atuam. Dc Groote Smith (2001) 
aprovcitaram um programa dc redu^io dc molotros cm flo- 
rcstas dc pinheiro {Pinus banksiana ) cm Michigan (com o ob- 
jetivo dc proteger uma espdeie hospcdcira dos molotros * Den- 
droica kirtlandii, avc canora amca^ada dc extin^io), para in- 
vestigar sc a comunidadc dc aves canoras como um todo havia 
sido afetada pcla redu^do dos parasitos de proles. Os resulta- 
dos nSo mostraram evid£ncias para a cocxistSncia mcdiada por 
parasitos 3 ncm mesmo mudan^as na composi^ik} da comuni- 
da de ou um aumcnto na representa^o dc c species dc aves 
canoras nSo-adcquadas como hospedeiras para os molotros. 

Parasitos podem is vezes in- 
flu enciar a composite da comuni¬ 
dadc n&o por alterar o resultado dc 
intera^dcs compctitivas, mas pclo 
impacto sobre uma esp^cie impor- 
tantc na comunidado, por cxcmplo t 
uma espifeie engenheira (sensu Jones et aL t 1994* 1997). 
Os cstdgios juvenis do trcmatddco Curtuteria australis cn- 
cistam nos pds de am£ijoas {Austrovenus stutchburyt] * corn- 
pro meten do as atividadcs dc escavagao dc tiincis das am£i- 
joas. Isto resulta cm am^ijoas forte men te infcctadas per- 
manecendo imdvcis na superffeie do sedimento, onde sio 
facilmcntc predadas por ostreiros* o hospcdciro definitivo 
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FIGURA 19.21 Densidades medias de (a) al* 
gas aderidas a substrate (c^lulas cm -2 ), (b* 
e) insetos herbivores (numero m^ 2 ) e (f) fil- 
tradores (nilmero m -2 ), em relagao a den si* 
dade de Glossosoma nigrior{ aita, antes do 
surto do parasite; baixa, durante o surto do 
parasita) em sefs riachos. Linhas conectam 
dados referentes a cada urn dos sets riachos; 
pontes com barras de erros (±1 EP) indfcam 
mddias gerafs. (g) Densidade de predado res 
antes e apos a redugao da densidade de G 
nigtior causada pelo parasito no riacho Sil¬ 
ver (segundo Kohler e Wiley, 1997). 


do trematddeo (Thomas c Poulin, 1998; Mouritsen, 2002). 
Am£ijoas 3 os bivalves do min antes na Nova ZcMndia na £ona 
entre-mards onde o substrato 6 mole, geralmcntc permane- 
ecm enterrados cere a de 2-3 cm abaixo da superffeie. En- 
tretanto, cm dreas de intense parasitismo, grandes quanti- 
dadcs licam par dal on mesmo totalmcnte expostas, aumcn- 
tan do a hcterogcncidadc da superficic e mudando o padrlo 
de circulagao de dgua e sedimentagio. Mouritsen c Poulin 
(2005) manipularam a densidade de am£ijoas na supcrficie 
de maneira a criar parcelas com 30 ou 100 indivfduos adi- 
cionados sobre a superffeie e compararam com parcelas- 
controlc onde naturalmente cxistiam poucos indivfduos na 
supcrffcic. Apds seis mcscs, nos tratamentos com adig&o de 
amiijoas i superffeie das parcelas experimentais, houve 
significativamente mais cspdcics de macroinvcrtebrados (po- 
liquctas, moltiscos, crustdccos, etc.) e aumentaram as den¬ 
sidades de diver s os tdxons (Figura 19.22). 


19.6 Smtese dos efeitos de predadores e 
parasites 

1. Prcdadoics seictivos cm geral podem aumentar a riqueza cm 
espdeies de comunidades se a presa preferida sSo competido 
rcs dominantes e em situagdes onde a produtividade da co- 
munidadc 6 alta. Parcce que existc uma certa correlagdo entre 
palatabilidadc a predadores c alta taxa de crcscimcnto. Sc a 
produg&o de dcfcsas quimicas c ffsicas pclas presas requer um 
sacriffcio de recursos usados em crcscimcnto c reprodugao, 
podemos esperar que os compctidorcs dominantes na arisen- 
cia de predadores (e, portanto, que aiocam recursos para com- 
pctig&o, em vea de defesa) sofram excessivamcnte na sua pre- 
senga. Portanto, predadores seictivos podem frequentemente 
causar aumento na riqueza de espdeies. Se predadores atuam 
de maneira dcpcndcntc de freqiicncia, entio tal cfeito deve 
scr ainda mais forte. Mesmo predadores muito gcneralistas 
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FIGURA 19.22 Manipulagao da densrdade 
de ameijoas na auperficie do sedimento, mi- 
metizando a variagao em nlveis de infecgao 
pelo trematodeo Curtuteria australis, e seu 
eferto em com uni dados da regiao entrema- 
res. Media da riqueza em especies (± 1 EP) 
de invertebrados da macrofauna por parce* 
!a e densidade mddia de diversos taxons de 
invertebrados em tres tratamentos expert* 
mentals (0, 30 e 100 bivalves ad id on ad os a 
parcelas de 1 m £ ), Todas as medias sao de- 
rivadas de cinco amostras-cone obtrdas em 
cada parcela, com sete parcelas por trata* 
mento (segundo Mouritsen e Poulfn, £005). 


podcm causar aumento na diversidade da comunidade por 
meio da promogio dc coexist end a mediada por consume. Sc 
presas sio atacadas simplcsmente na proporgio dc suas abun- 
dincias, as cspdcics qnc assimilam mais rccursos e produzem 
biomassa c prole mais rapidamente (os compctidorcs domi- 
nantes) scrao as mais abundantes c, portanto, as mais severa- 
mente reduzidas por predagao. Note, entnetanto, que assim 
oomo predadores podcm aumentar a riqueza cm espt?cies cm 
alguns casos, cm outros, clcs reduzem a riqueza dc esp&ics., 
podendo mesmo nio possuir qualqucr efeito. 

2. £ mais provdyd haver associate entre alta riqueza dc pre- 
sas cm situates com intensidade intermediiria dc preda- 
gSOj visto qnc a predagio muito baixa podc nlo impedir a 
exclusao de presas competitivamcnte inferiores, c a predag&o 
muito alta podc levar presas preferidas a extingio. (Note, en- 
tretanto, que 6 dificif definir a priori o que 6 “intermediiria”.) 


3. O papcl dc predadores c paras itos na determ inagao da cs- 
trutura dc comunidadcs podc frcqiicntcmcntc ser men os 
importantc naquclas ondc condigocs fifsicas seio mais sere- 
ras, varidveis on imprevisiveis (Connell, 1975). Em sMos 
litorlncos abrigados, a predagiao parccc ser uma forga do- 
minantc na determinagao da estrutura dc comunidadcs (Pa¬ 
ine, 1966). Mas cm comunidadcs expostas da zona de mard 
cm costocs rochosos, ondc cxiste a agio direta dc ondas, os 
predadores parecem ser escassos c ter inEudncia insignifkante 
na sua cstrutura (Menge c Sutherland, 1976; Menge et al. t 
1986). No fundo dos occanos, fendas hidrotermais eonsti- 
tuem uma exccgio a cstas gcncralizagocs, provavelmcntc dc- 
vido ao fato de as circunstincias ffsicas severas das dreas prdxi- 
mas is fendas tambem setem altamente produtivas. 

4. Os efeitos dc animals sobre uma comunidade frcqticntc- 
mente sc estendem alcm daqucles devidos ao consumo de 
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suas prcsas. Animals fossoriais on cavadorcs dc tiineis (tais 
como minhocas* coelhos c porcos-espinho), construtores 
dc montfculos (fbrmigas e cupins) c tamb^m as ameijoas 
parasitadas criam pcrturbagSes e atuam como esp&ties en- 
genheiras (por modificarem a estrutura fifsica do ambien- 
tc) (Wilby et al.> 2001), Suas atividadcs produzcm uiaior 
hetcrogcneidadc uo local, incluindo sftios para o cstabele- 
cimcnto dc novos colonizadores c para a ocorrcnda dc 
micro-succssdcs. Grandcs animals pastadorcs criam mo- 
saicos com manchas ricas cm nutrientcs provcnientes dc 
fezes e urina.* que* por sua vez* alteram as abundincias lo- 
cais dc outras esp^des. Mcsmo a pegada. dc uma vaca cm 
um pasto timido podc mudar o microambiente c promo- 
ver a colonizaglo dc cspdcics que sem tal perturbaglo nlo 
sc estabelcccriam (Harper, 1977). O predador 6 apenas um 
dos muitos agentes que perturbam o cquilfbrio dc cornu- 
nidadcs. 

5. Carnivores que tambdm sc alimentam cm outros nfveis 
trdficos (onivoros) podem particularmcntc ter arnplas con- 
scqikncias para a comunidadc. Por cxcmplo, lagostins oni- 
voros dc dgua doce podem influcnciar a composite de 
plantas (que clcs consomcm)* herbivoros c carnivores (que 
clcs consomcm ou com quern competent)* c mcsmo detri- 
tivoros, visto sua extrema onivoria incluir maforia vegetal 
ou animal morta (Usio c Townsend, 2002, 2004). Adicio- 
nalmcnte* clcs podem atuar como esptfoies engenheiras* 
dcslocando animals e detritos enquanto sc movcm ou ca- 
vam o substrato (Stazner et al. * 2000). 


19.7 Pluralismoem ecologia de comunidades 


comunidades nao 
necessariamente 
sac estrutura das 
per um unico 
processo bioldgico 


Scria errbnco trocar uma vislo mono- 
litica dc organizaglo dc comunidades 
(a suprema importlncia dc compcti- 
glo c diferenciaglo de nicho) por ou- 
tra (a suprema importincia dc forgas 


as condigoes 
fisicas podem 
moderar os efeitos 
de predado res e 
de parasites 


como predaglo e perturb agio que diminucm a influ£ncia de 
compctig&o). Certamente* comunidades cstruturadas por com- 
pctiglo nlo slo uma regra geral* assim como nlo slo comuni- 
dadcs cstruturadas por qualquer outra forgaindividual. A maio- 
ria das comunidades provavclmcnte 6 organizada por uma mis- 
tura dc forgas - compctiglo, prcdaglo* pcrturbagSes c rccru- 
tamento -* embora suas importancias relatives possam variar 
sistematicamentc* com compctiglo c prcdaglo frgurando com 
maior procmin£ncia cm comunidades nas quais nfveis de rc- 
crutamento slo altos (Menge c Sutherland* 1987) c cm am- 
bientes mcnos perturb ados (Menge c Sutherland, 1976; To¬ 
wnsend* 1991). 

Em uma sdric de experimentos* 

Wilbur (1987) investigou as intcragocs 
entre competiglo, prcdaglo e pertur- 
baglo na ocorr£ncia de quatro espt?- 
cies de rls e sapos cm pcquenos lagos 
(pogas) na America do Norte. Na ausSneia de predadorcs, gi- 
rinos dc Scaphiopus holbrooki cram compctitivamcntc domi- 
n antes* e no extremo oposto* Hyla chrysotceUs tinha habilida- 
dc compctitiva bastantc reduzida (Figura 19.23a). A presenga 
de salamandras predadoras* No top h thahn us viridetcem * nlo 
altcrou o total dc girinos que chcgaram k metamorfosc, mas as 
abundincias rclativas foram alteradas porque S. holbrooki, o 
com pet id or dominantc* foi selctivamcnte predado (Figura 
19.23b). Wilbur tambdm avaliou as comunidades dc girinos, 
na presenga e na aus£ncia de predadorcs, cm relaglo I perda 
dc igua para simular uma situaglo de seca natural (perturba^o). 
A influeneia de competiglo foi o rctardo cm crescimcnto c pos- 
tergaglo da dpoca dc metamorfose* criando* assim* o risco dc 
dcssecaglo cm pogas que estejam sccando. S. holbrooki tinha o 
periodo larval mais curto e isto rcsultava cm uma maior propor- 
glo dc larvas que chcgavam com sucesso I metamorfose nos tra- 
tamentos exp crimen tais sujcitos a dessecagao e sem predadorcs. 
A presenga dc predadorcs aliviou o impacto de compctiglo, pos- 
sibilitando aos girinos sobreviyentes dc yirias espdcics crescercm 
rapidamente e sc metamorfosearem antes do sccamcnto da poga. 



Scaphiopus 


Rana 


Bufo 


Im'cio Fim 


Pofa Poga que 
persists rile seca 


FIGURA 19.23 (a) Abundancia relativa de 
girinos de cada uma das quatro esp^ciea rn- 
troduzrdas conn alta densidade em pogas 
(inicio) e abundancia relativa de nnetamor- 
fos no fim do experimento (final), (b) IMume- 
ro de metamorios das quatro especies na 
ausencia e presenga de salamandras pre¬ 
dadoras, e em pogas persistentes ou que 
secaram durante o periodo de 100 dras do 
experimento (segundo Wilbur, 1907; Town¬ 
send, 1991a), 
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(C) 


(d) 



FIGURA 19.24 Extenminio de umadensa pa* 
pulagao de antipode da regiao entre-mares 
por um trematbide inicrofalideo e conse- 
quentes mu dang as nas caracteristicas do 
sedimento e da to po gratia de uma praia bar* 
renta. (a) Densidade media (± EP) de Coro- 
phium volutator (b) Conteudo medio de ail* 
te {partfcuias <63 pm) e erosao do substra* 
to. jc) Topografia do leito de Corophium an* 
tes da mortandade de C. voluta tor caused a 
pelo parasite. fd) Topografia da praia pou- 
cos meses apos o desaparecimento dos an* 
ffpodes (segundo Mouritsen e Poulin, 2002, 
e Mouritsen et al„, 1998, Reproduzida com 
permissao de K. Mouritsen). 


As conscqii£ncias dc paraskismo tambbm podcm scr 
modcradas por condigdcs ffsicas. O caramujo da lama Hydro¬ 
bid ulme c o anffpodc Corophium volutdtor dominam a comu- 
nidade dc macroinvertcbrados bcntbnicos cm praias barren- 
tas no Mar Danish Waddcn. Essas duas espbcies scrvcm como 
primciro c segundo hospcdeiro intermedidrio, respcctivamen- 
tCj para trcmatddeos micro falfdeos, tcndo como hospcdciro 
definitive os magaricos { Calidris spp.). Os ovos dos trematdi- 
dcs sdo expclidos nas fees c sSo acidcntalmente ingcridas pc* 
los caramujos dctritfvoros. A larva do parasito cclodc c sc re¬ 
produce dentro do caramujo, libcrando na dgua diariamente 
grandcs quantidades dc ccrcdrias natantes que cm seguida pro- 
curam anffpodcs. Como conscqii£ncia dc a liberagdo das cer- 
edrias dos caramujos scr temperatura-dependente, o parasito 
causa mortal idadc depen dentc dc intensidade nos anffpodcs 
hospedeiros, que crcsccm rapidamentc com aumentos de tem- 
peratura (Mouritsen e Jensen, 1997). Dcnsidadcs dc C. voiu- 
tator cm gcral aumentam rapidamentc durante a primavera c 
o verSo, chegando frcqiicntemcnte a valorcs acima dc 80.000 
indivfduos por m 2 no infeio do outono (Mouritsen et ai ., 
1997). Uma vez que csscs anffpodcs constroem tocas perma- 
ncntes cm forma dc U, que estabilkam o substrate, c tambdm 
devido d sua distribute cm mancha (agregada), praias bar- 


rentas dominadas por Corophium possucm uma caractcrfstica 
topografia com um mosaico de platds clevados (manchas com 
alta densidade) c depress ocs (manchas com baixa densidadc) 
(Mouritsen et al. t 1998). Neste cstado, o leito dominado por 
Corophium 6 bastantc estdvel durante fortes tcmpcstadcs que 
chcgam d praia. Entrctanto, durante a primavera dc 1990, as 
tempera turas foram muito altas, resultan do cm uma alta pre¬ 
vail cia dc infccgocs por microfalfdeos nas populates dc ca¬ 
ramujos* ocasionando uma liberate massiva de cercdrias dos 
caramujos c, dentro de cinco semanas* o complete colapso 
das populates dc anffpodcs (Figura 19.24a) (Jensen e Mourit- 
sen, 1992). Com o colapso dos anffpodcs, que cstabilkavam o 
sedimento, os platbs dominados por Corophium (que cobriam 
ccrca dc 80 ha) ficaram sujeitos a intensa eroslio (Figura 19.24 b). 
A caractcrfstica topografia dc praias barrentas com o passar do 
tempo dcsaparoceu (Figura 19.24c, d), causando drdsticas mu- 
dangas para muitos outros macroinvcrtebrados, tais como tie- 
mertinos, poliquetas, gastrdpodcs, bival¬ 
ves c crustdceos. 

Iniciamos cstc capftulo notan do 
a diversidade dc mo dos pelos quais 
uma tinica espbeie podc afetar cornu- 
nidades e ecossistcmas. Scria crr&nco 


lembre-se de que 
algumas 
interagoes 
biolbgicas silo 
positives enm seus 
efeitos 
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fmalizarmos com a imprcss&o dc quo compctig&o* predaglo e 
paras itismo s5o as principals interagocs popukcionais que de- 
tcrminam a organizagao dc comunidades. Facilitagao tambdm 
6 bastantc signiflcativa, embora* assim como discutido para 
outras intcragdes, sua impordneia varic dc acordo com as con- 
digdes ffsicas. Assim* a presenga de um dosscl da alga marinha 
Ascophyllum nodosum cm sen limitc dc distribute superior 
na regia o cntre-mards cm comunidades do Golfo dc Maine 
diminui a temperatura mixima didria do substrato rochoso 
em 5-10”C c as perdas por evaporagSo por uma ordem de 
grandeza, com cfeitos positives para o recrutamcnto, o crcsci- 
mento e a sobrevivdncia dc divers os organismos bcntdnicos 
{Bertness et al y 1999). Dc fato, cerca de metadc das intera- 
goes populacionais registradas ncsta comunidadc foram posi- 
tivas (facilitag&o). Por outro lado, no limitc inferior dc distri¬ 
bute dc A. nodosum , csta n&o toma as condigocs ftsicas mais 
amcnas (clas n&o s^o do severas nas porgocs inferiores da re¬ 
gion entre-mafes). Ncsta regime* o dosscl da alga acaba por 
prover excclentcs condigdes para herbfvoros e earnfvoros, tor- 
nan do a press £0 dos consumidores bastantc severa. 

Interagocs positivas entre cspdcics dc plantas tcrricolas 
tambdrn foram demonstradas cm muitas comunidades (Wil¬ 
son c Agnew, 1992; Jones et a£. t 1994). As plantas is vezes se 
beneficiam dc suas vizinhas por terem mcnor probabilidade 
de screm consumidas por hcrbfvoros. Assim, Callaway c cola¬ 
bor adores (2000) examinaram o papel de duas plantas com- 
petitivamente dominantes e impalatdvcis, o cardo Cirsium ob- 
palatum com suas defesas ffsicas c Veratrum lobelianum com 
suas defesas qufmicas. Ambas s^o invasoras cm campos na re¬ 
gime central do Cducaso na Repiiblica da Gedrgia. Entre as 
espdcics do estudo* 44% (15/34) cram raras (< 1*0% dc co- 
bertura) cm campos abertos, mas ocorreram com significati- 
vamentc maior cobertura sob C. obvalatum e V lobelianum 
{isto 6, dentro de parcel as medindo 60 x 60 cm contcndo uma 
das espdcics impalatdveis). Oito csp&ics sd foram cncontra- 
das sob as cspdcics impalatdvcis, e as comunidades associadas 
a elas tinham 78-128% mais cspdcics cm flores ou frutos que 
nos sftios de campos abertos. Aparentemente* csp^cies palatd- 
veis podem evitar screm consumidas c, portanto, crcsccr c sc 
reproduzir melhor^ se estivetem associadas a uma vizinha im- 
palatdvcl. 

Einalizando, vimos que os cfeitos dc prcdadorcs e parasitos 
nSo slo restritos i suas presas/hospedeiros ou ainda aos sens com- 
petidores, ou aos oompetidores dc suas presas. As vezes, os cfeitos 
sc propagam para alcm dc um iinico, ou adjacentc* nfvcl trdfico c 
acabam por sc espalhar por toda a tcia alimentar. Este era o ease* 
por exemplo, da estrcla-do-mar (ver Segao 19.4.2), das larvas de 
tricdptcros parasitados (ver Seg&o 19.5) c da lagostim onfvoro 
(ver SegSo 19.6). Nos deteremos na complcxidade dc tcias ali- 
mentarcs como um todo no proximo capitulo. 

Resumo 

Esp<feics individuals podem influcnciar a composigSo dc co¬ 
munidades inteiras de diversas formas. Neste capftulo* foca- 
mos nas formas pel as quais competigao* predaglo e parasitis- 
mo podem moldar comunidades. 


A vis^o dc que a competigSo intercspecffica possui um pa¬ 
pel central c podcroso na moldagem dc comunidades foi inicial- 
mente cncorajada pclo prinefpio dc exclusio competitiva, que 
implica um limitc de similaridadc entre cspecics compctidoras e* 
portantOj um limitc dc cspecics que podem cocxistir cm uma 
dada comunidadc atd a saturagao do espago dc nicho. £ conscnso 
que a compctigSo ^s vezes afeta a estrutura de comunidades, em- 
bora tambem seja consenso o fato dc a compctigao ncm sempre 
possuir um papel fundamental. Portanto* outros ktores podem 
impedir a cxclusSo competitiva, seja pcla redugSo dc densidades 
ou pcla revets^o, pcriddica, da superioridade competitiva. Ain¬ 
da, mesmo quatido a competigilo 6 intensa, as cspdcics podem 
cocxistir caso possuam distributes agregadas, com cada es- 
pr-cie distribufda dc forma independente das outras. 

Evid£ncias dc cstudos de comunidades envoivendo dife- 
rcnciagio dc nicho no espago c no tempo, cm termos de uso 
dc recursos importantes, s^o consistcntes com o papel dc com- 
petigSo na determinagSo da composigSo de comunidades. 
Entretanto, a mcra documcntagSo dc diferengas entre cspecics 
6 insuficicnte. A abordagem dc cstudo tern sido a construgSo 
dc modclos nulos dc comunidades que possuam algumas ca- 
ractcrfsticas de suas cquivalcntes rcais (cm termos de dicta* 
morfologia bucal ou distribuigSo das espdeies coexistcntcs) * 
mas que sejam montadas ao acaso, cxcluindo as conscqii^n- 
cias da compctigSo. Comparagdes entre padrocs ptevistos e 
observados algumas votes t£m dado suportc ao papel dc com- 
petigSo, embora isto nSo seja uma regra cm to dos os casos. 

Animais pastadorcs Ss vezes favorcccm o aumento dc ri- 
queza cm cspt^cies dc plantas (cocxist£ncia mediada por con- 
sumidor) por interrompcrem o proccsso dc exclusSo competi¬ 
tiva, impondo, portanto, sua prdpria ordem na composigSo 
dc espbcics. A coexist^ncia dc plantas mediada por pastadorcs 
6 mais comum cm situagdes ricas em nutrientes e nas quais as 
plantas consumidas preferencialmcnte sSo superiores compc- 
titivamentc Ss plantas mcnos consumidas. 

Animais carnlvoros podem, dc mancira scmclhante, au- 
mentar a riqueza cm cspdcics dc presas. Isto tern sido registra- 
do para invertebrados em costdes rochosos e comunidades de 
aves florcstais, embora nSo para comunidades em fendas hi- 
drotermais no fundo dc occanos ou cstudos em ambientes tcr- 
rcstres envoi vendo insetos c aranhas. O rcsultado final dc pre- 
dagSo cm termos dc riqueza cm cspecics depende, novamente, 
dc diversos fatores, incluindo o padrSo de prcfcrcncia alimentar e 
as habilidadcs rclativas das presas cm termos dc compctig&o. 

A incid£ncia dc um parasito, assim como cm outros ca¬ 
sos de con sumo, pode determinar a presenga ou nSo de uma 
csp^cic hospcdcira em uma drea; parasitos podem causar tam- 
bdm cfeitos pouco pcrceptlveis, influcnciando cspdcics que 
intemgem fbrtemcnte com outras ou ainda espdeies engenhei- 
ras, seja cm comunidades terrestres, dc dgua docc ou mari- 
nhas. Os parasitos algumas voces sdo responsdveis por coexis- 
t£ncia medida por consume. 

As comunidades ndo sdo neccssariamcnte cstruturadas 
por um linico proccsso bioldgico, e o papel dc consumidores 
na moldagem da estrutura dc comunidades pode depender 
das condigocs abidticas. Efcitos bioldgicos podem frcqiientc- 
mente scr mcnos signiftcativos cm comunidades cm que as 
condigocs Osicas slo scveras, variiveis ou imprevisfveis. 




Capftulo 20 

Teias Alimentares 


20.1 Introdugao 

Iniciamos o capitulo anterior eonsidcrando as manciras pdas 
quais as intera^ocs entrc as populates podcm moldar as co¬ 
munidadcs. A nossa atcnt^o concern trou-se nas interagocs en¬ 
trc csp<fcics que ocupam o mcsmo nfvel trrifico (compcti^io 
intcrespccffica) on cntrc membros de nfvcis trdficos adjacen- 
tcs. No cntanto, ficou daro quc a cstrutura das comunidadcs 
ndo pode ser comprccndida somente cm termos dc interacts 
diretas cntrc cspdcics. Quando os compctidorcs exploram rc- 
cursos vivos, a intcra^o cntrc dcs cnvolvc necessariamente 
espdcics adicionais - aquclas cujos indivfduos estilo scndo con- 
sumidos - c um efcito recorrente da prcda^o 6 o dc altcrar o 
status competitive da cspdcie-presa, lcvando k pcrsisfcncia dc 
cspdcics quc scriam exclufdas compctitivamcntc (cocxisfcncia 
mcdiada pclo consumidor). 

Dc fato, a influfincia dc uma cspdcic ffcqucntemcnte sc ra- 
mifica ainda mais. Os cfcitos dc urn carnivore sobtc sua presa 
herbivora podcm tambdm scr sentidos por qualqucr populate 
vegetal quc seja consumida pclo hcrbfvoro, por outros predado- 
res c parasites do herbfvoto, pot outros consumidores da planta, 
pclos compctidorcs do herbfvoro c da planta c pcla infinidadc dc 
espedcs concctadas mesmo quc remotamente na teia alimentar. 
Estc capftulo trata das teias alimentares. Em cssencia, mudamos 
o enfoque para sistemas geraimente com pclo mcnos tfcs nfvcis 
tnSfioos c “muitas” (no mfnimo, mais do quc duas) espdeics. 

O cstudo das teias alimentares situa-se na interface da 
ecologia dc comunidadcs c dc ccossistcmas. Assim, enfbeare- 
mos a dinimica de populates dc cspdcics quc intcragem na 
comunidade (cspdcics presen tes, concxocs cntrc clas na teia c 
forqas dc intcra^o) c as conscqu£ncias dcssas intcra^rics das 
espdcics para os processes do ecossistema, tais como a produ- 
tividadc c o fluxo dc nutrientes. 

Primeiramente, considcraicmos os cfcitos incidentals - 
repercussocs de longo alcancc na teia alimentar - quando uma 
espMc afeta a abundkneia dc outra (ScqUo 20.2). Examinarc- 
mos os cfcitos indketos, “inesperados”, cm geral (Sc^o 20.2.1), 
e, depois, cspccificamcntc os cfcitos dc “cascatas trdftcas” {Sc- 


q6cs 20.2.3 c 20.2.4). Esta abordagem leva naturalmcntc k 
pergunta de como o controlc das teias alimentares ocorrc, se i 
“de cima para baixo” (a abundincia, a biomassa ou a diversi- 
dadc dos nfvcis trbficos inferiores dependem dos cfeitos dos 
consumidorcs, como cm uma cascata trdfica) ou “dc baixo 
para cima” (a cstrutura da comunidadc dc fatorcs quc atuam a 
partir dc nivcis trdftcos inferiores, como a concentrate dc 
nutrientes c a disponibilidadc dc presas) (Seto 20.2.5). Ap6s, 
dcdicarcmos especial atcn<to is propricdadcs e aos cfcitos de 
cspdcics-cliavc - aquclas com conscqii£ncias particularmentc 
profundas c dc longo alcance cm outro iugar da teia alimentar 
($eg50 20.2.6). 

Em segundo lugar, considcrarcmos as intcr-rcIa<~ocs en¬ 
trc cstrutura c estabilidadc da teia alimentar (Soloes 20.3 c 
20.4). Os ccdlogos estko intcrcssados na estabilidadc da co¬ 
munidadc por duas razrics. A primeira tern um card ter prdtico 
- c prcmcntc. A estabilidadc de uma comunidadc mede sua 
sensibilidade ao distiirbio, e as comunidadcs naturais c agrf- 
colas cstlo scndo perturbadas a uma taxa sempre crcscente. £ 
csscncial conbcccr como css as comun idadcs reagem a tais dis¬ 
turb ios c quais as provdveis respostas no futuro. A segunda 
raiko 6 menos prktica, mas mais fundamental. As comunida¬ 
dcs quc vemos sko, inevitavelmente, aquclas quc persistiram. 
£ provdvcl que as comunidadcs persistences possuam propric¬ 
dadcs quc lhcs confercm estabilidadc. A pergunta bksica cm 
ecologia dc comunidadcs &. “Por quc as comunidadcs s&o como 
sSo? # . Portanto, parte da resposta provavclmentc serd: “Por- 
que clas possuem certas propricdadcs cstabilizadoras”. 

20.2 Efeitos indiretos nas teias alimentares 
20.2.1 Efeitos “inesperados” 

A re mo to de uma espdeie (cxperimcntalmcnte, me di ante 
manejo ou de forma natural) pode ser um podcroso instru- 
mento para tcvelar o funcionamcnto dc uma teia alimentar. 
Sc uma espdeie predadora 6 removida, espcra-sc um aumento 
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na. densidade dc sua presa. Sc uma cspsfeic competidora d re- 
movida 3 cspera-sc urn aumento no £xito daquclas com as quais 
ela compete. Nao 4 surpreendente que cxistam muitos exem- 
plus com tais resultados esperados. 

Algumas ve£cs 3 entretanto* a remote de uma esptfeie 
podc provocar urn decfescimo cm abundlncia dc um compc- 
tidor 3 ou a remo^o dc um predador podc ievar a um decr&ri- 
mo na abundlncia da presa. Tais efeitos inesperados surgem 
quando os efeitos diretos slo mcnos import antes do que aqueles 
que ocorrcm por vias indiretas. Portanto* a remote* de uma 
esptfeic podc aumentar a densidade de um oompetidor 3 que 3 
por sua vet, causa o declinio dc um outro competidor. Ou a 
remote dc um predador podc aumentar a abundlncia de uma 
esptfeie presa que 6 compctitivamente superior a uma outra 3 
determinando uma diminui^lo na densidade dcsta ultima. Em 
um levantamcnto dc mais dc 100 cstudos experimentais sob re 
predate mais dc 90% demonstraram resultados cstatistica- 
mentc significativos c 3 dcstes* um a cada tfes mostrou efeitos 
inesperados (Sill et al. y 1985). 


Estes efeitos indirctos sc sobressaem cspccialmcnte quan¬ 
do a remo^ao inicial 6 rcalizada por algum motivo dc manejo 
- seja o controlc biolbgico dc uma praga (Cory c Myers, 2000)* 
seja a crradica^lo dc uma espdcic invasora cxbtica (Zavaleta et 
al. y 2001) - yl que a inten^lo deliberada 6 resolver um problc- 
ma 3 nao criar outros problcmas inesperados. 

Por cxcmplo, cxistcm muitas mesopredadores 
ilhas ondc gatos selvagens que escapa- 
ram da domesticate amca^im dc extin to presas nativas* es¬ 
pecial mente aves. A resposta “dbvia” 6 eliminar os gatos (e 
conservar suas presas na illia). Pordm, um modelo simples dc- 
senvoivido por Courcliamp c colaboradores (1999) demons- 
tra que nem sempre os pro gramas fern o efeito desejado, espe- 
cialmcnte quando ratos tarn hem podem colonic a illia (Figura 
20.1)* como acontccc frequentemente. Os ratos (“mesopreda- 
dores”) tipicamentc compctcm com as aves c slo predadorcs 
del as. Portanto 3 a eliminate* dos gatos (“superprcdadorcs”) * 
que cm geral predam tanto os ratos quanto as aves 3 provavel- 
mente aumenta (ao invds dc diminuir) a amea^a Is aves 3 pois 6 



m 




FIGURA 20.1 (a) Representaqao esquerfia- 
tica de um modelo de mteraqao s em que um 
lf superpredador" (como um gate) preda “me- 
sopredadores'" (como os ratos, para os quais 
ele mostra preferenda) a uma taxa per ca¬ 
pita de p rl e uma presa (como as ayes) a 
uma taxa per capita de p b ; o mesop redado r 
tarn be m ataca a presa a uma taxa per capi¬ 
ta de %. Cada especie tambem recruta para 
sua prdpria populate a taxas Irquidas per 
capita de r c , r r e r b . (b) Aresposta do modelo 
com va lores reaflsticos dos parametros: com 
a presenga das tres espedes, o superpre* 
dador rnantem o mesopredador sob contro- 
le e as tres especies coexistem {a esquer- 
da); mas sem o superpredador, o mesopre- 
dador leva a presa a extrnqao (a direita) (se- 
gundo Courchamp et aL t 1999), 
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eliminada a prcssio dc preda^io sobre os mesoprcdadorcs. Karl 
e Best (1982), cm um cstudo na Stewart Island, Nova Zclin- 
dia, veriftearam que os gatos intro duzidos predavani uma cs- 
p6dt ameatpida dc pap again sem v6o potente, o cacapo (Stri- 
gops habroptiius) (Karl c Best, 1982); pofem, apenas o contro- 
lc dos gatos seria arris cado, pois suas presas preferidas cram 
tr£s cspdcics de ratos introduzidos, que, ineontrolados, pode- 
riam scr muito mais amea^adorcs ao cacapo. De fato, a popu- 
la^io dc cacapos da Stewart Island foi transferida para illias 
menorcs ao longo da costa, onde nio Ira via maniffcros preda- 
dorcs exdticos (como os ratos) s on elcs for am crradicados. 

Outros efeitos indirctos, embora nio vcrdadeiramente 
“inesperados”, ocorrcram apds a introduce do gorgullio {Rhi- 
mcyllus conicus), como nm agente dc controlc bioldgico dc 
cardos exbticos (Carduus spp.), nos EUA (Louda et al. t 1997). 
O besouro atacou tambdm cardos natives do gcncro Cirrium 
e reduziu a abundincia dc uma espr-cic dc mosca nativa da asa 
pintada (Paracantha cultd ), que sc alimenta dc sementes de 
cardo - indirctamente, o gorgulho prcjudica cspicics que nunca 
foram sen alvo intcncionaJ. 


tos dos predado res sobre tr£s espdcics de lapa (presa) c sen 
alimento algicco (Wbotton, 1992). Mediante gaiolas de ara- 
me, as gaivotas-dc-asas-glaucas {Lams glances tern) e os ostrei- 
ros {Haematopus bachmani ) foram cxcluidos dc ire as grandcs 
(de 10 m 2 cada uma)) cm que as lapas cram comuns. No total, 
a biomass a de lapas foi muito mcnor na present dc aves, e o 
efeito da preda^io tevc um efeito cascata no nivcl trdftco ve¬ 
getal, porque foi reduzida a pressio do paste)o sobre as algas 
suculentas. Alim disso, as aves abriram espa^o para a coloni- 
za^o das algas, por mcio da rcmofio de cracas (Figura 20.3). 

Entretanto, fica tambim evident que as aves, enquanto 
reduziram a abundincia dc uma das cspccics dc lapa, Lottia digi- 
ta!i r, como seria espetado, aumentaram a abundincia de uma 
segunda espicic dc lapa, L. strigatdla, e nao tiveram qualqucr 
efeito sobre a terceira, L. pdta. As raz6es sio oomplcxas c vio 
muito alim dos efeitos diretos do consume de lapas. L. digitalis,. 
uma lapa suavemente colorida, tendc a ocorrcr sobre cracas sua- 
vementc coloridas (Pollidpes polymerus), e a lapa cscura, L pdta, 
ocorrc principalmente sobre mexilhoes californianos cscuros {My- 


20.2.2 Cascatas troficas 

O efeito indircto dentro de uma teia afimentar que provavel- 
mente tern recebido mais aten^io i a assim chamada cascata 
trdflca (Paine, 1980; Polls et al. t 2000). Ele ocorrc quando 
um predador reduz a abundincia da sua presa, o que tern efei¬ 
to cascata no nivcl trdfico abaixo, de mode que os rccursos da 
prdpria presa (tipicamentc plantas) aumentam cm abundan- 
cia. Naturalmentc, i necessirio Mo parar ncsse ponto. Em 
uma cadcia alimentar com quatro elos, um predador de topo 
pode reduzir a abundincia de um predador intermediitio, que 
pode permitir o aumento da abundincia de um bcrbfvoro, 
lcvando a um decriscimo na abundincia vegetal. 

O Great Salt Lake dc Utah, nos EUA, proporciona um 
experiment natural que ilustra uma cascata ttdfica. Neste caso, 
a um sistema cssencialmente dc dois nfveis trdficos (zooplinc- 
ton-fitopiincton), i adicionado um terceiro nivcl trbftco (um 
inseto predador, Trichocorixa vertkalis), cm an os extraordina- 
riamente ilmidos, quando a salinidadc diminui (’Wurtsbaugh, 
1992). Normalmente, o zooplincton, dominado por um ca- 
mario dc igua salgada {Artemia Jranciscana) , 6 capas. dc man- 
ter a biomassa fttoplanctdnica cm um nivcl baixo, provocan- 
do uma alta transparincia da igua. Todavia, quando a salini¬ 
dadc dcclinou de acima dc 100 g L _1 para 50 g L~ L cm 1985, T 
vert-kalis invadiu, c a biomassa dc A. Jranciscana foi reduzida 
dc 720 para 2 mg nr 3 , levando a um aumento expressive na 
abundincia do fitoplincton, a um aumento dc 20 vezes na 
conccntra^io da clorofiia a c a um decriscimo dc quatro vezes 
na transparincia da igua (Figura 20.2). 

Um outro cxcmplo de uma cascata trdfica, mas tambim 
dc complex!dade dos efeitos indirctos, 6 proporcionado por 
um experimento dc dois an os, cm que a pressio de preda^io 
cxcrcida por aves foi manipulada cm uma comunidade entre- 
maris na costa norocste dos EUA, a ftm de determinar os cfei- 
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FIGURA 20.2 Varia^ao no ecossistema polSgico do Great Salt Lake du¬ 
rante trespenodos drfe rentes em salinidade (segundo Wurtsbaugh, 1992). 
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Cam present a de aves 


Aves exclui'das 
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L digitalis L pelta L strigatella 
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FIGURA 20.3 Quando as aves sao exdui- 
das da comunidade entre-mar^s, aumenta a 
abundancra de cracas em detriment*) dos me- 
xilhbes; tres espdcies de lapa exibem mudan- 
gas nitidas em densrdade, refietindo altera- 
goes na disponibilidade de habitats cripticos 
e nas interagoes competitivas, assim como a 
eliminagao da predagao direta. A cobertura 
algaceaficou muito reduzida naausencia dos 
efeitos das aves sob re os animals da cornu - 
nidade entre-mares (as mddias ± os EP sao 
mostrados) fsegundo Wootton, 1992). 


tike caUfomianus) . Ambas as lapas mostram forte selc^io de ha¬ 
bitats para esses locals cripticos. A predagao por gaivotas reduziu 
a drea coberta por cracas {cm detrimento de L digitalis ), ievando 3 
por mcio da climinag&o da competigao, a um aumento da drea 
ocupada pclos mexilhdes (bcneficiando L. pelta) . A terceira esp^- 
cic, L strigatella, e competidvamente inferior is outras c airmen- 
ton sua densidade devido a diminagio da compctigiio. 

20.2.3 Quatro nfveis troficos 

Em um sistema com quatro nfveis trdficoSj sujeitos a uma cas- 
cata trdfica, podemos esperar que as abund&ncias dos carnfvo- 
ros-topo e herbfvoros sejam corrclacionadas positivamentCj 
como slo as dos carnfvoros primdrios c vegetais. £ exatamente 
isto que foi encontrado cm um cstudo experimental da teia 
alimentar do Rio Eel, no norte da California (Figura 20.4a) 
(Power, 1990). Os peixes gtandes {Hesperoleucos symmetricus) 
e truta prateada ( Oncorhynchus mykiss) reduriram a abundan- 


cia dos fiihotcs de peixes c dos prcdadores invertebrados* per- 
mitindo que suas presas, as larvas do mosquito Pseudochirono- 
mus nchatdtonii alcan^assem densidades altas c cxcrcessem uma 
intensa prcsslo de paste jo sobre as at gas filamentosas {Cladu' 
photo) ^ cuja biomassa^ dessc modo^ foi mantida baixa. 

O padrao esperado reccbe respaldo tambem de florestas de 
terns baixas tropicais da Costa Rica, atrav& de besouros ( Tarso- 
homos) predando formigas (Pheidole), que predam uma varieda- 
de de herbfvoros que atacam plantas {Piper cen&dodum) (embora 
as interagrics trdficas dctalhadas sejam ligciramcnte mais compie- 
xas do que isto - Figura 20.5a). Um cstudo dcscritivo em afguns 
locals mostrou prccisamentc a altcrnincia de abundindas espe- 
radas em uma cascata com quatro nfveis trdficos: abundindas 
relativamentc altas de plantas c formigas assoeiadas com nfveis 
baixos de herbfvoros c abundlncia. de besouros em tres locals, 
mas abundincias baixas de plantas c formigas associadas com nf¬ 
veis altos de herbivoria e abundlnda de besouros cm um quarto 
(Figu ra 20.5b). Aldm disso, quando a abundlnda dos besouros 
foi manipulada cxperimentalmente em um desses locals, as abun- 


























































582 PARTE 3 - COMUNIDADES E ECOSSiSTEMAS 


P sixes 
grand es 


Filholes 
de p sixes 
e msetos 
predadores 

l 

Inselos 

quironomfdeos 

I 

Algas 

filamentosas 


Trula 

marrcmi 



t 

Algas 


(c) 

Lagartos 



herbivoros 

I 

I nd] vf duos 
da uva-do-mar 


FIGURA 20.4 Tres exemplos de teias ali- 
mentares, cada Lima com quatro niveis trd- 
ficos. (a) A ausencia de onivoria (alimenta- 
gao em mais de um ni'vel trbfico) nesta co- 
mu nidade de curso d'agua na America do 
Norte indica que ela funciona como um sis- 
tema com quatro niveis trbficos. Por outro 
lado, a teia (b) de uma comunidade de ria- 
cho da Nova Zelandia e a teia (c) de uma 
comunidade terrestre das Bahamas funcio- 
nam com tres niveis trdficos. Isto se deve 
aos fortes efeitos diretos dos predadores de 
topo onivoros sobre os herbivoros e seus 
efeitos me nos importantes sobre os preda¬ 
dores intermediaries (s-egundo Power, 1990; 
Flecker e Townsend, 1994; Spiller e Schoe- 
ner, 1994, respectivamente). 


dindas de formigas c plantas foram significativamentc mais al- 
tas, e os nfveis dc herbivoria mais baixos, na ausenda dc besouros 
do que na sua ptesenga. (Figura 20.5c). 

For outro lado, cm uma comm 

nidadc de riacho de quatro niveis tro- 
podeim atuar c , XT ~ lA 1. , 

como tres ricos da Nova Zelandia (a truta mar- 

rom [Salma trutta]^ invertebrados pre- 
dado ms, invertebrados pastejadores c algas), a present do pre- 
da dor dc topo nSo provocou redugio da biomassa de algas, 
porque os peixes influenciaram nlo sd os invertebrados pre- 
dadotics, mas tamb^m afetaram dirctamentc a atividadc das 
espdcics herbfvoras no nivcl trdfico imediatamente abaixo (Fi- 


gura 20.4b) (Flecker c Townsend, 1994). Elcs agiram assim 
tanto pcio con sumo dos pastej adores quanto pda rcstrig&o do 
comportamcnto forrageador dos sobreviventes (McIntosh c 
Townsend, 1994)- Uma situagiao similar foi rclatada para uma 
comunidade terrestre nas Bahamas com quatro nfveis troth 
cos, constitufda de lagartos, aranhas fiandciras, artrdpodes 
herb fv or os c individuos da uva-do-mar (Coccoloba uvifera) 
(Figura 20.4c) (Spiller e Schocner, 1994). Os ttcsultados das 
manipulates experimental indicaram uma forte interagao 
entre os predadores de topo (lagartos) c hcrbfvoros, mas um 
cfeito fraco dos lagartos sobre as aranhas. Consequentcmente, 
o cfeito liquido dos predadores de topo sobre as plantas foi 
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FIGURA 20.5 (a) Representagao esquem^tica de cadeia alimentarcom quatro niveis, na Costa Rica. As setas Claras rndicam mortalidade, e, as 
escuras, uma contribuigao a biomassa do consumidor; a largura da seta indica a sua importancia relativa. (b) e (c) evidenciam a cascata trdfica 
descendente a partir dos besouros; com correlates positives entre besouros e herbivoros e entre formigas e arvores. (b) Abundancia relativa 
de plantas (■), abundanefa de formigas ( ) e de besouros{ ), e intensidade de herbivoria (□) nos quatro locals. As medias e os erros-padrao 
estao rndreados; as diferentes unidades de medigao sao fornecidas nas references originals, (c) Resultados de um experimento no local 4, 
quando foram estabelecidas replicas isoladas sem besouros (■) e com besouros( ). As unidades sao; formigas, % de peciolos ocupada; 
herbivoria, % de area foliar comida; £rea foliar, cm 2 por 10 foi has (segundo Letourneau e Dyer, 1998a, 1998b; Pace et aL, 1999), 
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positivo e houve men os danos nas follies na presen^a dc lagartos. 
Essas comunidades com quatro nfveis tnSficos t£m uma cascata 
trdflca, mas funcionam como sc tivessem apenas tres nfveis. 


20.2.4 Cascatas em todos os habitats? Cascatas 
em nivel de comunidade ou de especie? 

A discuss&o sobre cascatas trdficas, in- 

tod as as cascatas 

sao Qmidas? cluindo sua idcntifica^io original, ba- 

seia-se tanto cm cxcmplos aquiticos 
(marinhos on dc ilgua doce) que sc torna oportuno perguntar: 
“todas as cascatas trbficas s^o umidas?” (Strong, 1992). Entrc- 
tanto, conforme salicntado por Polis c colab or adores (2000), 
para responder cssa pergunta, deverfamos reconhcccr uma dis- 
tin^io entre cascatas cm nivel de comunidade c dc especie 
(Polis, 1999). Em uma comunidade, os predadores control am 
a abund&ncia dos hcrbfvoros, de tal modo que as plantas, em 
co nj unto, slo libcradas do controle pelos herbivoros. Contu- 
do, cm uma cascata cm nfvel de espdeie, aumentos cm um 
determinado predador originam diminui^ocs cm ccrtos hcr¬ 
bfvoros c aumentos cm plantas em particular, sem que is to 
afete a comunidade como um todo. Assim, Schmitz; c colabo- 
radorcs (2000), cm aparente contradi^o da proposi^&o dc que 
“todas as cascatas sSo limidas”, revisaram um total dc 41 estu- 
dos cm hdbitats terrestres e demonstraram cascatas trtificas; 
mas Polis c colaboradorcs (2000) salientaram que to das estas sc 
referiam somente a subconjuntos das comunidades das quais clas 
faziam parte - ou seja, clas cram csscncialmente cascatas cm nivel 
dc esp^ties. Al6m disso, as medi^oes do desempenho das plantas 
nesses estudos foram dc curta durable c em pcquena eseala (por 
exemplo, o l dano foliar” no cstudo da teia formada por lagarto- 
aranha-herbivoro-uva-do-mar descrito antes), nao representan- 
do respostas cm eseala mais ampla de signifidlncia para o total da 
comunidade, como a biomassa ou a produtividade vegetais. 

Polis c colaboradorcs (2000) propuscram que as cascatas 
em nfvel de comunidade tfcm probabilidadc maior dc ocorrcr 
em sistemas com as seguintes caracterfsticas: (i) os hdbitats siio 
relativamcntc discretes c homog£neos; (ii) as dinimicas dc po¬ 
pulates dc presas (incluindo aquclas dos produtorcs primi- 
rios) slo uniformementc rdpidas, em rcla^lo is dos scus con- 
sumidorcs; (iii) a pres a comum tende a ser uniformementc 
comcstivelj c (iv) os nfveis trdficos tendem a scr discretes c as 
intcratcs das cspdcics fortes, dc mode que o sistema 6 domi- 
nado por cadcias mSfieas discretas. 

Sc esta proposi^ao 6 correta, as cascatas no nfvel de co¬ 
munidade sio mais provivcis cm comunidades pcligicas de 
lagos c cm comunidades bcntdnicas dc curses d’igua e costQcs 
rochosos (todas “limidas”), bem como talvcz cm comunidades 
agrfcolas. Essas comunidades tendem a scr discretas, rclativa- 
mente simples, bascadas cm plantas dc crcscimento ripido e 
freqiientcmcntc dominadas por um dnico tdxon (fitopl&ncton, 
alga macroscdpica ou uma cultura agrfcola). Como a revisio 
dc Schmitz c colaboradorcs (2000) conftrma, isto nio quer 
dizer que tais formas nao estejam presentes cm sistemas mais 


difusos ricos cm cspdcics, mas sim que os padrocs dc consume 
sio tiro difercnciados que scus efeitos globais sio amortecidos. 
Do ponto dc vista da comunidade como um todo, tais efeitos 
podem scr representados como gotas trdficas, cm vcz dc cascatas. 

Certamente, o acumulo de cvidcncias parecc apoiar um 
padrao dc cascatas abertas em nfvel de comunidade, cm comuni- 
dadcs simples c cspecialmcnte limidas, c cascatas muito mais li- 
mitadas, embebidas cm uma teia mais ampla dc comunidades 
mais diversas, cspecialmcnte terrestres. Entretanto, ainda 6 ncccs- 
sdrio entender sc isto reflete realidades fundamentals, ou simples- 
mente diferen^as nas dificuldadcs priticas dc manipular e estudar 
cascatas em diferentes habitats. Uma tentativa para dccidir sc hi 
dlfcrcn^as rcais entre tcias alimentares terrestres e aquiticas foi 
formada a concluir que cxiste pouca evid£ncia, seja cmpfrica ou 
tedrica, para apoiar ou refutar a iddia (Chase, 2000). 


20.2.5 Controle das teias alimentares de cima 
para baixo ou de baixo para cima? 

Por que o mundo e verde? 


VTmos que as cascatas trdficas sao normalmentc vistas “a partir 
do topo”, come^ando no nivel trdfico mais alto. Assim, cm uma 
comunidade com tr£s nfveis trdficos, consideramos os predado- 
res como controladores da abundancia dos pastcjadorcs c dize- 
mos que cstes sio sujcitos ao “controle dc cima para baixo”. Reel- 
procamentc, os predadores sao sujcitos ao controle de baixo para 
cima (abundlncia determinada por scus rccursos): uma intcra- 
^io-padrio do tipo predador-presa Por sua vcz, as plantas sio 
tambim sujcitas ao controle dc baixo para cima, tendo sido libe- 
radas do controle de cima para baixo pelos efeitos dos predadores 
sobre os pastcjadorcs. Fortanto, cm uma cascata trdfica, os con- 
trolcs dc cima para baixo c de baixo para cima sc alternant i medida 
que mudamos dc um nivel trofico para o proximo. 

Todavia, suponha, em vez disso, que iniciamos na outra 
extremidade da cadcia alimentar c admitimos que as plantas sHo 
controladas de baixo para cima, pela compcti^ao por scus recur- 
sos. fi ainda possivel que os hcrbfvoros sc jam limitados por com- 
pctii^io pdas plantas - seus rccursos - c que os predadores sejam 
limitados por competi^So pelos herbivoros. Neste cenirio, todos 
os nfveis trdficos sao sujcitos ao controle dc baixo para cima (tam- 
bem denominado “controle pclo doador”), porque o rccurso con- 
trola a abundancia do consumidor, mas o consumidor nao con- 
trola a abundincia do rccurso. Por isso, surge a pergunta: “As 
tcias alimentares - ou tip&s particukrcs dc teia alimentar - sao 
dominadas por controle de cima para baixo ou dc baixo para 
cima?” (Embora seja importantc observar novamentc que, mes- 
mo quando o controle de cima para baixo “domina”, espera-se 
que liaja alternincia dos controlcs dc cima para baixo e de baixo 
para cima de nivel trdfico para nivel trdfico.) 

Claramentc, isto estd vincuiado 
aos temas com que nos ocupamos hi 
pouco. O controle de cima para baixo 
dominaria em sistemas com podcro- 

sas cascatas trdficas cm nivel de comunidade. Pordm, cm sistc- 


do cima para baixo, 
da baixo para cima 
e cascatas 
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por que o mundo 
6 verde?... 


...ou ele e 
esptnhento e de 
sabor 

desag rad&vel? 


mas cm que as cascatas tnSficas, sc existircm, s^o limitadas ao 
nfvcl dc cspdcics, a oomunidade como um todo podc scr domina- 
da pelo controls dc cima para baixo ou dc baixo para dma. Da 
mcsma forma, cxistcm algumas comunidades que tcndcm, inevi- 
tavclmcnte, a scr dominadas pelo controlc dc baixo para dma, 
porquc os consumidorcs t£m pouca on ncnhuma infiufoicia sobrc 
o fornccimcnto do sen rccurso. O grupo mais evidente ao qnal 
isto sc apiica 6 o dos detritlvoros (ver Capltulo 11), mas os consu- 
midorcs dc ndetar c sememes provavclmcntc tambem sc enqua- 
drem ncsta categoria (Odum c Biever, 1984). Quanto ao grande 
ntimero dc insetos fitbfagos raros, poncos t£m algum impacto 
sobrc a abundincia das suas plantas hospedeiras (Lawton, 1989). 

A importancia muito difundida 
do controlc dc dma para baixo, pre- 
nunciando a idda da cascata trbfica, 
foi originalmcnte advogada cm um famoso artigo dc Hairston 
c colaboradores (I960)* no qnal pergnntaram “Por que o mun¬ 
do 4 verde?”. Elcs prdprios rcspondcram qnc o mundo 4 verde 
porquc predomina o controlc dc cima para baixo: a bio mas sa 
vegetal verde sc acumula porquc os prcdadorcs mantfim os 
hcrbfvoros sob controlc. Esta linlia dc raciodnio mais tardc 
foi estendida para sistemas com mcnos on mais do qnc tr£s 
nivcis trbficos (Frctwcll, 1977; Oksanen et al. , 1981). 

Murdoch (1966), cm especial, 
contcstou essas iddas. Sua visao, des- 
cdtapor Pimm (1991) como “o mun¬ 
do 4 espinhento e tern sabor desagra- 
divcl”, enfatkava que, mesmo que o 
mundo seja verde (admitindo qnc ele £), isto Mo neccssaria- 
mente rcsulta da incapacidadc dos herbivoros dc tirarem pro- 
vcito dele, porquc s&o limitados, dc cima para baixo, pelos 
seus prcdadorcs. Mnitas plantas dcscnvolvetam defesas ffsicas 
e qufmicas qnc tornam a vida dififdl para os hcrbfvoros (ver 
Capltulo 3). Portanto, os herbivoros podem cstar competin- 
do intensamente por uma qnantidade limitada de material 
vegetal palatavel e Mo-pro tegi do; e sens predadores, por sna 
vez, podem compctir por herbivoros escassos. O mundo con¬ 
trol ado de baixo para cima podc, ainda assim, scr verde. 

Oksanen (1988), aldm disso, argumentou qnc o mundo 
Mo 4 sempre verde - espccialmentc sc o observador se cncon- 
tra no mcio de um deserto ou na costa none da Grocnl&ndia. 
A alcga^io de Oksanen (ver tamb^m Oksanen et al. , 1981) 4 
que: (i) cm ecossistcmas “brancos” ou extremamente impro- 
dutivos, o pastejo seri fraco porquc Mo hi alimento suficicnte 
para snstentar popnlaijocs efetivas dc herbivoros: as plantas c 
os herbivoros ser&o limitados dc baixo para cima; (ii) nos ni¬ 
vcis mais clevados de produtividadc vegetal, cm ecossistcmas 
Verdes”, tambem haver! pastejo fraco, devido a limita^do de 
cima para baixo imposta pelos predadores (concordando com 
a argnmenta^So de Hairston et id. , i960); mas (iii) entre cstes 
extremes, os ecossistcmas podem scr “amarclos”, ondc as plan¬ 
tas slo limitadas de cima para baixo por paste) adores, porquc 
Mo hi herbivoros suficicntes para mantcr populates efetivas 
de prcdadorcs. A proposta, entao, 4 qnc a produtividadc dcslo- 
ca o cquilfbrio entre os controlcs dc cima para baixo e dc baixo 


para cima, por altcra^So dos comprimcntos das cadeias alimcn- 
tarcs. Isto prccisa ainda scr testado criticamentc. 

Existem tambem propostas sc- 

gundo as quais o nivcl dc produtivida- 
^ . . 7 , . n 1 ■ produtividade 

dc pnmana podc ter intluencia cm ou- prim Aria? 
tras maneiras dc determinar se a pte- 

dominincia 4 dc cima para baixo ou de baixo para cima. Chase 
(2003) examinou o efeito das concentrates de nutrientes sobrc 
uma teia alimentar de agua docc com nm inseto predador, Be- 
lost&ma flumineum , alimcntando-sc dc duas cspdcics dc Cara¬ 
cas herbivoros, Physella gyrina c Heimma trimlvis, alimcn- 
tando-se, por sua vez, de maerbfitas e algas dentro de uma teia 
alimentar mais amp!a, incluindo zooplancton c fitoplancton. 
Em concentrates mais baixas dc nutrientes, os caracdis foram 
dominados pelo menor, P. gyrina, vulncravcl a preda^fo, c o 
predador ocasionon uma cascata trdflca que se cstcndcu aos 
produtores primdrios. Todavia, cm concentrates elevadas, os 
caracdis foram dominados pelo maior, H. trivolvis^ rcktiva- 
mente invulncrdvcl i predates £ tiio ficou evidente qualquer 
cascata trdftca (Figuta 20.6). Estc cstudo, portanto, tambdm 
apdia a proposi^o dc Murdoch de que o ££ mundo tern sabor de- 
sagraddvcl 5 ' e nele os hcrbfvoros invulncrdveis deram origem a 
uma teia com uma domininda relativa dc controlc de baixo para 
cima. Giobalmente, contudo, observamos ainda que a elucida¬ 
te dc padrocs claros na predomininda do controlc de cima para 
baixo ou de baixo para cima pcrmanecc um desaffo para o futuro. 


20.2.6 Interatores fortes e especies-ehave 

Algumas espdcics sao mais fntima e fortemente cntrcla^idas 
na estrutura dc uma teia alimentar do qnc outras. Uma espd- 
cie cuja remo^So prodnz, um efeito significative (extinou 
uma grande mudan^a na densidade) cm ao mcnos uma outra 
cspdcic podc ser considerada um intcrator forte. Mediantc sua 
remoto, alguns interatores fortes podem determinar mudan- 
^as significativas, que se propagam atravds da teia alimentar - 
nos referimos a cl as como especiet-chave. 

Uma espdde-chavc 4 como a pedra angular na parte mais 
alta dc um aroo, que mantdm todas as outras pe^is juntas. Sen 
use inicial na arquitetura da teia alimentar se referia a um 
predador dc topo (a estrcla-do-mar. Piaster, sobre um cost&o 
rochoso; ver Paine [ 1966] c a Set^ 19.4.2) que tern um efeito 
bendfico indircto sobre uma sdrie dc compctidorcs inferiorcs 
pel a reduce da abundlncia dc um compctidor superior. A 
remo^So do prcdador-chavc, da mcsma forma que a rctirada 
da pedra angular dc um arco, leva ao colapso da estrutura. 
Mais precisamcntc, ela determina a extin to on grandes mu- 
dan i^as na abund&ncia dc vdrias cspdcics, ptoduzindo uma co- 
munidadc com uma composito dc cspdcics muito diferente 
c, aos nossos olhos, uma apar£ncia fisica obviamente distinta. 

Atualmente, cm gcral, se accita que as cspdcics-chavc 
podem ocorrcr cm outros nivcis trdficos (Hunter c Price, 1992). 
O uso do termo foi ccrtamente am- 
pliado desdc que foi criado (Piraino et 
al ., 2002), lcvando ccrtos autorcs a sc - S P^ C e iave 
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(a) (b) 



Densidade inicial de caracbis a Iratamentos com predadores 


FIGURA 20.6 Controls do cima para barxo, 
mas apenas com produtividade baixa. fa) 
Bfomassa de caracbis e (b) biomassa vege¬ 
tal, em tanques exporimentais com conceit- 
tragbes de nutrientes baixas ou elevadas fas 
barras verticals sao os ernes-padrao). Com 
concentragbes baixas, os caracbis foram do¬ 
mic ados por Physella gyrina {vulne ravel a 
predagao), e a adigao de predadores pro- 
vocou urn dedinio significative findicado por 
*) na biomassa de caracbise urn consequen- 
te acrescimo na biomassa vegetal (domina- 
da por algas). Porem, com concentragdes 
elevadas, aumentou a abundance de H. tri- 
volvis (caracal vulneravel a predagao), e a 
adigao de predadores nao ocasionou um 
declinio na biomassa de caracbis, nem um 
aumento na biomassa vegetal (frequente- 
mente dominada por macrofitas) (segundo 
Chase, 2003). 


perguntiircm se clc tem algum valor. Outros propuscram uma. 
definite* mais cstrita - cm especial, como uma specie cujo 
impacto 6 “dcsproporcionafmente grande cm relate k sua. 
abundilncia” (Power et at, 199 b). Isto tem a vantagem de cx- 
cluir do status dc cspbcie-chavc os que scriam prefcrivelmcntc 
cxcmplos tri vials, cm especial, “domin antes ecologicos” cm 
nivcis trdficos mais baixos, nos quais uma specie pode pro¬ 
portion ar o rccurso do qual depende uma infinidade de ou¬ 
tran cspbcics - por excmplo, um coral ou os indivfduos adul- 
tos de carvalho cm uma floresta. Ccrtamcnte, 6 mais desafta- 
dor c mais titil identifier cspbcics com efcitos desiguais. 

Aspcctos sem^nticos & parte, sempre 6 importante saber que, 
enquanto todas as espbeies sem diivida influendam art; um certo 
grau a estrutura das suas comunidades, algumas sSo muito mais 
influentes do que outras. Na vcrda.dc, diferentes Indices t£m sido 
propostos para medir cssa influ^ncia (Piraino et al ., 2002)- por 
excmplo, a “importincia. na comunidadc” dc uma cspbcic 6 a 
porccntagem dc outras espbdes perdidas pela comunidadc ap6s 
sua rcmog&o (Mills etal r ., 1993). Da mesma forma, o rcconlicci- 
memo do coneeito de cspbcics'cha.vc e a tentativa dc identifkd- 
las sSo importantes do ponto dc vista prdtico, pois tais cspbcics 
tem urn papei decisive na eonservagiao: por definite as mudan- 
gas na sua abundincia redo tepcrcussftcs significativas para toda 
uma gama dc outras cspccics. Incvitavelmcnte, contudo, n&o e 
bem nitida a linlia divisbria entre cspbcics-chave c o rcstantc. 

Em princfpioj as espbcics-cha.vc podem ocorrer atravbs 
da tcia alimentar. Jones c colaboradorcs (1997) dcstacaram 
que a import^ncia delas 6 reconliecida muito mais pela sua 
atuaqilo como “engenheiros ccolbgicos” (ver SegSo 13.1) do 


atravbs da teia 
atimentar 


que pelo scu papei trbfico. Os casto- ag e -species-chave 
res, por excmplo, ao abater uma irvo- podem ocorrer 
re c construir uma represa, criam um 
hibitat para ccntenas de cspbcics. Es- 
pddes-chavc mutualistas (Mills et al. t 1993) podem tambbm 
cxercer uma influ^ncia dcsproporcional i sua abundincia: os 
cxemplos induem um inseto polinizador, do qual uma planta 
ecologicamcnte importante depende, ou uma baetbria fixado- 
ra de nitrogbnio que sustenta uma leguminosa c, em consc- 
qiibncia., toda a estrutura de uma comunidadc vegetal e os 
animais que del a dependem. Ccrtamcntc, as esp&des-chave 
n^o cst^o rcstritas nem como predadores dc topo nem como 
consumidores mediando a cocxist^ncia dc suas presas. Por 
cxemplo, o ganso men or da neve, Chen caerulescens caerules- 
cens 6 um herbivoro que sc reprodirz em grandes coldnias em 
zonas salobras c pintanos de dgua doce ao I on go da costa oes- 
te da bafa de Hudson, no Canada. Em seus locals de nidifica- 
g^o na primavera, antes do comego do crcscimento da parte 
adrea da vcgctagSo, os gansos adultos buscam raizes e rizomai 
dc plantas gramin bides cm irc^s secas c comem as bases in- 
tumescidas das partes abreas dc cipcHccas cm areas umidas. Sua 
atividadc cria manclias sem vegctagSo (1-5 m 2 ), fbrmada por tur- 
feira c sedimento. Por cxistircm poucas cspddcs vegetais pionci- 
ras capazcs de rccolonizar cssas manclias, a rccuperagSo 6 muito 
lenta. Por outro lado, cm pantanos saJobros n^o-cscavados, o in- 
tenso paste) o por altas densidades dc gansos no fim do vcrSo 6 
essential ao cstabdccimcnto e i manutengSo dos “gramados^ de 
Carex e PuceineHia (Kcrbcs et aL t 1990). £ razodvel considcrar o 
ganso mcnor da neve como uma cspdcic-cliave (herbfvora). 





















586 PARTE 3 - Comuni dades e Ecqssistemas 


20.3 Estrutura, produtividade e estabilidade 
da teia alimentar 

To da a comunidadc ecoldgica pode ser caracterizada por sua 
estrutura (niimero dc espdcics, intcnsidade dc interac^io dcn- 
tro da teia alimentar, comprimcnto mddio de cadeias alimen- 
tarcs, etc.), por ccrtas quantidades {especialmente a biomassa 
e a taxa dc produ^ao dc biomass a, que pode ser resumida como 
“ produtividade ”) e por sua estabilidade temporal (Worm e 
Duffy, 2003). No restante deste capftuio, examinaremos algu- 
maa das relates entre cstas trds caractcrfsticas. Grande parte 
do considered interesse rccente nesta drea foi gqrada pela 
compreensfvcl preocupa^Eio dc saber qnaia podcriam aer aa 
consequenrias do declfnio in exo ravel cm biodiversidade (um 
aspecto-chavc dc estrutura) para a estabilidade e a produtivi¬ 
dade dc comunidadcs bioldgicas. 

Noaso intcrcssc serd dirigido cspecialmcntc aoa cfcitos da 
estrutura daa teias alimcntarcs (complexidadc dc tcias atimen- 
tarcs, nesta se££o; comprimcnto de cadcias alimcntarcs c algu- 
maa outras medidaa, na Sc^io 20.4) aobre a eatabilidade da 
prdpria estrutura c a estabilidade da produtividade da comu¬ 
nidadc. Entrctanto, deve ser enfatizado inidalmentc que o pro¬ 
gress o do noaso entendimento sobre tcias alimcntarcs depende 
criticamcntc da qualidade dos dados obtidos nas comunidadea 
naturals. Rccentcmcntc, vdrios autotes tlm poato iato cm dii- 
vida, notadamentc quanto aos cstudos mais antigos, dcstacan- 
do que oa organismos frcqiientemente cram agrupados cm 
taxons extremamente desiguais c, ks vezes, no mais gendrico 
dos nfveis. Por cxemplo, na mesma teia, taxons diferentes po- 
dem cstar agrupados no nfvel de rcino (vegetais), famflia (Dip- 
tcra) e specie (urso polar). Algumas daa tcias alimcntarcs com 
describe mais complcta t£m sido examinadaa quanto aoa efatos 
dc tal rcsolu^So dcsigual pela acomodagio doa elementoa cm tdxons 
cada vcz mala gcraia (Martinez, 1991; Hall e Raffaelli, 1993; 
Thompson e Townsend, 2000). A inedmoda conclusao 4 que a 
maioria das propriedadca da teia alimentar parccc scr scnsfvcl aa 
nfvel de rcsolu^io taxonomica que 6 alcangado. Estas limita^Scs 
deverio ser lembradaa a medida que cxplorarmos a cvid&ncia dc 
padrdcs dc tcias alimcntarcs nas sc$5cs seguintes. 

Primciramente, no entanto, 4 neccssdrio deflnir “estabi¬ 
lidade* ou, mais exatamente, idcntificar os diferentes tipos dc 
estabilidade. 


20.3.1 O que entendemos por “estabilidade”? 

Dos divers os aapcctos da estabilidade, 
resiliencia 0 r 

resistance initial men te pode ser feita uma distin- 

9 ao entre a rcsilicncia dc uma comu¬ 
nidadc (ou qualqucr outro siatema) c a sua rcsist^ncia. A resili- 
encia dcscrevc a vclocidadc com que uma comunidadc rctorna 
ao seu estado anterior apds ter sido perturbada e desiocada de 
tal estado. A resistinda dcscrevc a capacidade inicial da oomuni- 
dadc de evitar o dcslocamcnto. (A Figura 20.7 apresenta uma 
ilustra^o figurativa destes e de outros aspcctos da estabilidade.) 


e-stab i I idades local 


A segunda distin^So 6 entre a cstabili- 
dade local e a estabilidade global. A e global 
estabilidade local dcscrevc a tendencia 

dc uma comunidadc dc retornar ao seu estado original (ou a 
um estado parecido com cste) quando aubmetida a uma per¬ 
turbable pequena. A estabilidade global dcscrevc csta tcndcncia 
quando a comunidadc 6 aubmetida a uma perturba^o grande. 

Um terceiro aspecto cstd relatio- 

nado & distintilo local/global, pordm fragilidade e 

i ■ . j robustez dinamicas 

sc conccntra mats no ambicntc da co¬ 
munidadc. A estabilidade de qualqucr 

comunidadc depende do ambiente cm que cla sc cncontra, 
assim como das densidadcs c caractcrladcaa daa csp^cics que a 
compocm. Uma comunidadc que s 6 4 catdvcl dentro dc uma 
garna restrita de condi^ocs ambientais, ou para apenas a gama 
muito limitada dc caractcrfaticaa das espdcics, diz-se que 6 di- 
namkamentefidgii Dc mancira opoata, uma comunidadc que 
4 estivci dentro dc uma gama ampla dc condigocs e caractcrfs- 
ticas 6 conaidcrada dinamicamente robusta. 

Final men te, rcsta cspccificar o aspecto da comunidadc 
que cstd sendo enfocado. Os ccdlogoa muitas vezes t£m adota- 
do uma abordagem demogrifica, conccntrando-sc na estrutu¬ 
ra de uma comunidadc. Entrctanto, 4 possivel tambd-m enfo- 
car a estabilidade dos processes doa ecossiatemas, especial men tc 
a produtividade. 


20.3.2 Complexidade da comunidade e a 
“sabedoria convencional” 

As conex 6 es entre a estrutura c a eatabilidade daa tcias alimcn¬ 
tarcs mercccu a atcn^So dos ecdlogos por 3 no minimo, mcio 
s^culo. Inicialmcntc, a “sabedoria convencionaT supunlia que 
a complexidadc crcsccnte dc uma comunidade lcvassc a um 
aumento da estabilidade; isto 4 t comunidadcs mais complexas 
s^o mais capazcs dc permaneccr cstruturalmcnte as mesmas 
frente a um distiirbio, tal como a perda dc uma ou mais cspt> 
cics. Como agora, considcrava-se que o aumento da complexi¬ 
dade se referia a um maior niimero dc espdcics, a mais intcra- 
^ 6 es entre as espdeies, a uma maior intcnsidade m&iia dc intc- 
ra^ocs, ou a alguma combina^ao de to dos estes aspectos. Elton 
(1958) rcuniu diferentes observagdes cmpfricas c tcdricas para 
rcspaldar a iddia dc que as comunidadcs mais complexas s;io 
mais cstiveis (modclos matcmdticos simples sSo incrcntemcn- 
tc variiveis, comunidadcs insularcs pobres cm espdeies s^o sujci- 
tas ^ irrvasao, etc.). No entanto, atualmcnte, esti claro que suas 
asser^oes, cm sua maioria, cram falsas ou sujeitas a alguma outra 
interpreta^ao plausfvel. (Dc fato, o prdprio Elton destacou a nc- 
ccssidadc de uma andlisc mais extensa.) Mais ou mcnos na mes¬ 
ma dpoca, MacArthur (1955) ptopbs um argumento mais tc 6 - 
rioo cm favor da sabedoria conventional. Elc sugcriu que quanto 
maior fosse o niimero dc rotas dc cncrgia passando atravds de 
uma comunidadc, mcnos provavelmentc as densidadcs das es- 
pdcies constituintcs mudariam cm resposta a um aumento ou 
diminui^So anormais na densidade de uma dcssas espdeies. 
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Resili&ncia baixa 


Resiliincia alia 



Estabilidade local baixa 
Estabilidade global baixa 



Estabilidade local baixa 
Estabilidade global alia 



Estabilidade local alta 
Estabilidade global baixa 



Estabilidade local alta 
Estabilidade global alta 





FIGURA 20.7 llustra^ao figurative de diver¬ 
sos aspectos da estabilidade, usados neste 
capitulo para descrever as comunidades. 
Nos diagramed da resilienda, X indicao lo¬ 
cal do qual a comunidade for deslocada. 


20.3.3 Complexidade e estabilidade em 
comunidades modeladas 

A sabedoria convencional, no entanto, ncm scrnpre rcccbeu 
apoio c n£o tern sido detemiinada cm especial pela anilise de 
modelos matemdticos. Um divisor de dguas foi o cstudo de May 
(1972). Elc constmiu modelos de tcias alimentares compreen- 
dendo um certo mimero de csp^cies e examinou o modo cm 


que o tamanlio populacional de cada esp^cie variava nas proxi- 
midadcs de sua abundinda em cquilibrio (isto i> a estabilidade 
local e as poptdagdes individuals). Cada espdcic era influcnciada 
por sua intcra^o com todas as demais esp^cies, e utilkou-se o 
termo para medir o efeito da densidade da esp^cicy sobre a 
taxa de aumento da cspdcic i. As tcias alimentares foram “reu- 
nidas aleatoriamente w * sendo atribufdo um valor -1 a todos os 
termos auto^rcguladores (P^, p^, etc.), mas todos os demais 
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vdores [i fbram distribufdos ao acaso* incluindo um ccrto nii- 
mero dc zeros. As teias podiam, ent^o* scr dcscritas por tr£s 
parametros: S* o niimero dc espdeies; C* a “conect&nda* da tcia 
(a fra^io dc todos os possfveis pares de cspt?cics que interagiam 
diretamente, ou seja* com P u nao-zero); c (i, a m^dia da “inten- 
sidadc de intera^dcs” (isto e* a media dos valores nHo-zero dc [3* 
desconsidcrando o scu sinal). May vcrilicou que provayelmcnte 
tais teias alimentarcs s 6 seriam estiveis (isto d* as populates rc- 
tornariam ao equilfbrio apds uma perturba^So pequena) sc: 

${SCy n <i 1 ( 20 . 1 ) 


tingham etaL, 2001). Nesta amplitude* a variabilidade popu- 
lacional aumenta com a riqueza cm espdeies (Figura 20.8) — 
uma conexHo entre complcxidade e instabilidadc populacio- 
nal* como a cncontrada no modclo original de May. 

A maioria dos modelos* portanto* indica que a estabili- 
dadc populadoaal tende a decrcscer k medida que a complc- 
xidade aumenta. Isto 6 suficientc para abalar a sabedoria com 
vendonal antes dc 1970. No entanto* os rcsultados conflitan- 
tes entre os modelos sugerem ao menos que ncahuma relagSo 
uaica serd apropriada cm todas as comunidades. Seria um erro 
substituir uma gcneraliza^So por outra. 


Do contrdrio* as redes tenderiam a ser instdveis. 

Em outras palavras* os crcscimcatos ao mirncro de espd- 
cics* aa conectlncia c aa intcasidade de iatera^ocs tendem a 
aumentar a instabilidadc (porque elcs au men tarn o lado cs- 
querdo da dcsigualdadc da cquafdo acima). Contudo* cada um 
deles represents um aumento na complcxidade. Portanto* esse 
modclo (junto com outros) sugcrc que a complcxidade leva k 
instabilidade , e certamcntc indica que n&o hi ncccssariamcnte 
uma inevitdycl conexSo ligando cstabilidade k complexidadc. 

Outros cstudos* no entanto* su- 
muitos modelos ^ t 

desafia-T- a gerem que esta conexao eatre complc- 

sabedoria xidade e instabilidadc pode ser um artc- 

co a ve nc ion a faro que surge de caractcristicas espcciais 

das comunidades modcladas ou da ma- 
neira como elas fbram aaalisadas. Em primeiro lugar* as teias ali¬ 
ment ares rcunidas aleatoriamcnte muitas vezes content elcmen- 
tos biologicamcnte irracionais fp. ex.* liga^ocs do tipo: A come B 
come C come A). As andliscs rcstritas a teias alimentarcs racionais 
(Lawlor* 1978; Pimm, 1979) mostram que, eaquaato a cstabili- 
dadc ainda dedina com a complexidadc, nao existc uma transi- 
910 aitida da cstabilidade para a instabilidadc (cm comparand 
com a dcsigualdadc apreseatada na EquafHo 20. 1 ). Em segundo 
lugar* se os sistemas ska “coatrolados pelos doadores” (isto d* P-- ;> 
0 , [3 = 0 ), a cstabilidade nao i afetada pcla complexidadc ou ate 
aumenta com ela (DeAngclis* 1975). E a rcla^So entre complexi¬ 
dade c cstabilidade nos modelos torna-se mais complicada sc a 
atcn^So for dcdicada k rcsilidncia daquclas comunidades que sdo 
estlveis. Ao mesmo tempo cm que a propor^Ho das comunidades 
estiveis pode decrcscer com o aumento da complcxidade* a resili- 
£ncia dentro dcste subcoajunto (um aspccto crucial da estabilida- 
de) pode crescer (Pimm* 1979). 

Fiaalmcnte* contudo* a rela^o entre a riqueza em espd- 
cics c a variabilidade das populates parece scr afetada de uma 
mancira muito gcral pcla rela^io entre a mddia (m) e a vari Su¬ 
ck (i 2 ) de abuadincia dc populates individuals ao loago do 
tempo (Tilman* 1999). Esta rclag&o pode ser iadicada como: 




CUT 


( 20 . 2 ) 


20.3.4 Complexidade e estabilidade em 

comunidades modeladas: comunidades 
integrals como um todo 

Os cfeitos da complexidade* cspccialmeate a riqueza em cspr> 
cics 3 sobte a cstabilidade de propriedades agregadas dc cornu- 
aidades como um todo* tais como sua biomassa ou produtivi- 
dadc* parccem um tanto mais dirctos* pelo mcaos do poato dc 
vista tcbrico (Cottingham* 2001). De modo geraJ* cm cornu- 
aidades ma.is ricas* as din&micas dessas proprieda.dcs agregadas 
sSo mats cstiveis. Em primeiro lugar* contanto que as flutua- 
$. 6 es cm populates diferentes n^o sejam perfeitamcate corrc- 
lacionadas* existc um efeito inevitdvel de “calcular a m£?dia csta- 
dstica”* quaado as populagQcs sko somadas - quaado uma au¬ 
menta, outra diminui -* e isto tende a aumentar em efetividade k 
medida que a riqueza (o niimero dc populates) crcsce. 

Estc efeito* por sua vcz* interage 
com a variincia para exprimir a rek- as propriedades 

da Equate, 20.2. A medida que a mais^stltelfem 
riqueza aumenta* a abund&ncia mddia comunidades mais 
tende a diminuir* c o valor de z da 
Equa^So 20.2 determina o quanto a 

varilncia em abundincia se altera com isto. Espccificamcnte* 
quanto maior o valor de z* maior o dectdscimo proporcioaal 
cm vari^acia* c maior d o aumento da cstabilidade com o au¬ 
mento da riqueza (Figura 20.8). Somentc no caso raro e prova- 
velmentc irreal de z scr mcnor do que 1 (a vari&ncia aumenta 
proporcionalmcnte k medida que a abunckncia media dcclina)* o 
efeito dc calcular a media cstatfstica nao estd prescatc. 

O topi co refereate i rela^ao entre riqueza c produtividade 
- aa medida cm que esta 6 difereate da rela^So entre riqueza e 
estabilidade da produtividade - scri rctomado no proximo capl- 
tulo (ver Sci^o 21 . 7 )* que 6 dcdicado riqueza em cspdcics. 


20.3.5 Complexidade e estabilidade na pratica: 
popuiaqoes 


cm que c 6 uma coastantc c z 6 o assim chamado cocficientc 
de gradate. Existcm motivos para esperar que os valorcs de z 
se situcm entre 1 e 2 (Murdoch c Stewart-Oaten* 1989) e a 
maioria dos valorcs observados parece comportar-sc assim (Cot- 


Mesmo que a complexidadc c a instabilidadc da populate 
estc jam coacctadas cm modelos* isto n^o sigaiflca que devc- 
mos aeccssariameatc esperar ver a mesma associa^io cm eo- 
muaidadcs reais. Em primeiro lugar* a amplitude e a previsi- 
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bilidadc das condi$6cs ambientais va- 
riam dc local para local. Em um am¬ 
bient e cstdvcl e previsivcl, uma cornu- 
nidadc dinamicamente frdgil podc ain- 
da persistir. Entretanto, cm um ambiente varidvel c imprevisi- 
vel, apenas uma comunidadc dinamicamcnte robusta cstd apta 
a persistir. Portanto^ podemos esperar observar: (i) comunida- 
dcs complexas c frigeis cm ambientes estdveis e previsiveis, c 
comunidadcs simples e robustas cm ambientes varilveis c im- 
previsfveis; mas (ii) aproximadamentc a mesma estabilidade 
registrada {cm termos de flutua$6es populacionais, etc.) cm 
todas as comunidadcs, uma vet que esta depended da cstabi- 
lidade inerente da comunidadc combinada com a variabilida- 


dc do ambiente. Aldm disso, podemos esperar que as pertur- 
ba^Ses provocadas pclo homcm tenharn scus efeitos mais pro- 
nunciados sobre comunidadcs complcxas e dinamicamcnte 
frigeis dc ambientes cstiveisj que sao rclativamcntc pouco 
sujeitas a perturb a<;6cs, mas um efeito menor sobre comuni¬ 
dadcs robustas e simples de ambientes varidveis* antcriormcn- 
tc sujcitos a perturb a^ocs naturais. 

Vale a pena registrar tambdm a conexaes m re k 
cxist£ncia provdvel de um paralclo 

importante entre as propriedadcs dc uma comunidadc c as 
propricdadcs dc suas populates constituintcs. Em ambientes 
cstdvcisj as populates cstardo sujeitas a um grau de scle^o k 
rclativamcntc alto (ver Se^io 4.12); cm ambientes varidveis. 


o que deverfamos 
esperar observar 
na natureza? 


(a) z extraordi nariam en te baixo (z = 0,6) 
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(c) zlfpico [z = 1,5} 





FIGURA 20.8 Efeito da riqueza em e&pdcies 
(numero de espgdes) sobre a variabilrdade 
temporal (coeficiente de variagiio, CV) do 
tarn an ho populacional e da abundancia de 
comunidades agregadas, em comunidades 
modeladas em que todas as espdeies sao 
igualmente abundantes e tern o rnesmo CV, 
para diferentes valores do coeficiente de 
gradagao, z, na relagao entre a media e a 
varrancia da abundance (Equagao 20.2). (a) 
z - 0,6, um valor extraordrnariamente bai- 
xo, (b) z-1 a 0, a extremidade inferior de va¬ 
lores tfpicos. (c) z - 1,6, um valor tipico. fd) 
z - 2,0, o limite superior de valores tfpicos, 
(e) z — 2,6, um valor extraordinariamente alto 
(segundo Gittingham &t&l v 2001), 
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elas cstarSo sujeitas a um grau dc sclera r rclativamentc alto. 
As populates A-estrategistas (capacidadc competitive alta, so- 
b revive ncia incrcntc alta e rcndimcnto rcprodutivo baixo) sc- 
r5o resktentes a perturbances, mas, uma vcz perturbadas, terao 
pouca. capacidadc dc rccupcran&o (resili£ncia baixa). As popu¬ 
lates r-estrategistas, ao contririo, terao pouca. resist£ncia, mas 
resili£ncia tnais alta. As formas atuantes sobre as populates 
componentes, portanto, fortalecerlo as propriedades dc suas 
comunidadcs, a saber, a fragilidade (resiii£ncia baixa) cm am¬ 
bient es estdveis e robustez cm ambientes varidveis. 

Muitos estudos tem examinado 
qual 6 a evidencia t ^ rj ■« 

proven!ente de a rcla^ao entre 5, C e p cm comumda- 

comunidades raais? des reals, seguindo a previsao resumi- 

da na Equate 20.1. O atgumentoque 
elcs utilizam 6 apresentado a seguir. As comunidadcs que ob¬ 
servances devem scr cstiveis - sen&o n&o serfamos capa 2 .cs dc 
obsend-las. Se as comunidadcs forem estdveis apenas para 
P (SC) ]f2 c 1 (ou pclo mcnos quando o lado esquerdo da desi- 
gualdadc for baixo), aumetitos cm 5levario a dccrifscimos da 
cstabilidade, a mcnos que cxistam decrbscimos compcnsatd- 
rios cm C c/ou p. Gcralmemc se admite, por faita de evid£n- 
cia, que P -b constantc (embora os ecdlogos sc jam progressiva- 
mentc dcsafiados a quantificar as intensidadcs das intcratcs 
- p. ex., Benlcc et ai 3 2001). Portanto, as comunidadcs com 
mais espdeies mantcr&o a cstabilidade somente se houver um 
dcclinio associado na conectincia mddia, C. Em conscquSn- 


cia, deveriamos observar uma correlate negativa entre Se 
C. Briand (1983) compilou dados bibliogrdficos referentes 
a 40 redes trdficas, in cl uindo exempfos terrestres, de dgua 
doce c marinhos. Para cada comunidadc, foi calculado um 
unico valor dc concctlncia, a partir da proporto total de 
concxocs idcntificadas entre cspbcics cm rclan&o ao mime- 
ro total possfvei. Na Figura 20 . 9 a, a concctlncia 6 plotada 
cm rcla^o k S. Conforme previsto, a conectancia dccrcsce 
com o ntimero de cspbcics. 

Os dados compilados por Bri- 
and, no entanto, n&o foram colctados 
com o propdsito dc realizar estudos 
quantitativos das propriedades de tei- 
as alimentares. Albm disso, o nfvel dc 
resolute taxondmica variou subs tanciai men te de tcia para tcia. 
Estudos mais reccntcs, cm que as tcias alimcntarcs foram do¬ 
ormen tadas com mais rigor, indicam que C pode diminuir 
com S (conforme previsto) (Figura 20.9b), que C pode scr 
independente de S (Figura 20.9c) ou pode inclusive aumentar 
com S (Figura 20.9d). Portanto, nenhuma rclaqSo unica entre 
complcxidade e cstabilidade reccbe suportc consistcntc a par¬ 
tir das aniliscs de tcias alimcntarcs. 

Outras hipdtcses poderiam explicar melhor os padrdcs 
de concct&ncia registrados. Caractcrfsticas morfoidgicas, £i- 
sioldgicas c comportamentais restringem o numero de ti- 
pos dc presas que um consumidor pode explorar. Sc cada 


a conectiinda 
decresce com a 
riqueza am 
espdeies - mas hS 
exce£bes 


(a) (b) 



| (c) (d) 



Numero de esp&nes (S) 


FIGURA20,9 Relapao entre conectancia (C) 
e riqueza em especies (S). (a) Para uma 
compilagao bibliografica de 40 teias aliman- 
tares de ambientes terrastres, de agua doca 
e marinhos (segundo Briand, 1983). fb) Para 
uma compilagao da 95 teias alimentares de 
diferentes habitats a dominadas por insatos 
(segundo Schoenly ef aL, 1991). (c) Para 
versbas sazonais de Lima teia alimentar de 
um reservatbrio grande no norte da ingia- 
terra, com a riqueza am espedes variando 
de 12 a 32 (segundo Warren, 1989). (d) Para 
teias alimentares da pan tan os e cursos 
d'agua na Costa Rica a Venezuela (segun¬ 
do Wrnemille^ 1990) ([a-d] segundo Hall a 
Raffaelli, 1993). 
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esp £cic csti adaptada a alimentar-se de um numcro flxo dc 
outras cspdcics, cntio SC volta a scr cons tan tc (Warren, 
1994), e C diminuiria com o crescimento dc S. Pordm, sc 
cada cspfcie sc alimcnta dc qualqner coisa cujas caractcrfs- 
ticas se cnquadram na faixa a qua! cla estd adaptada, ao 
aumentar a riqueza, um maior numcro provavelmente cai- 
rd dcntro dcssa faixa aceitivcl. Neste caso mais realista, a 
conect&ncia se mantdm aproximadamente cons tan tc. Aldm 
disso, se as teias sdo compostas por cspecialistas, a concc- 
t^ncia gcral scri baixa, e as teias formadas por generalistas 
terdo concct&ncia alta. A proporqUo dc espccialistas podc 
mudar com a riqueza. Portanto, a ineonsist^ncia dc padroes 
podc simples men tc reflet ir uma divcrsidade dc formas atu- 
antes sobre diferentes teias. 

Pode-se tambdm investigar expcrimcntalmentc a previ- 
sdo de que as populates cm comunidades mais ricas sdo me- 
nos estivcis quando perturb adas. Um cstudo cldssico de Mc¬ 
Naughton (1978), por cxempio, monitorou a resist£ncia em 
duas comunidades campcstrcs. Na primeira, foram adiciona- 
dos nutrientes vegetais ao solo dc uma comunidadc no estado 
dc Nova Iorquej na segunda, a agio dc animais paste]adores 
foi manipulada no Screngcti. Em ambos os casos, o tratamen- 
to foi aplicado a comunidades vegetais ricas c pobres cm espd- 
cics. As duas perturb agocs reduziram a divcrsidade da cornu- 
nidade rica cm especies, mas nlo a da comunidadc pobre em 
espdcics (Tabela 20.1). Este rcsultado foi consistcntc com a 
prcvislo, mas os cfeitos, embora significativos, foram relativa- 
mentc Icves. 

Similar mentc, Til man (1996) rcuniu dados de 39 csp6- 
cies vegetais comuns provenientes dc parccias dc campo na 
Cedar Creek Natural History Area, Minnesota, por um perfo- 
do dc 11 an os. Ele vcrificou que a variaglo da biomassa das 
especies individuals aumentou significativamcntc, embora s6 
fracamcnte, com a riqueza das parcelas (Figura 20.10a). 

Finalmentc, cxistcm muitos cstudos buseando saber se o 
nivcl dc “cstabilidade pcrccbida” dc popul agocs naturais (va- 
riaglo interanual cm abundincia) varia com a riqueza ou com- 


plcxidadc da comunidadc. Leigh (1975), para vertebrados 
herbivoros, Bigger (1976), para pragas de lavoura, c Wolda 
(1978), para insetos, nlo cncontraram cvid£ncia dc que isto 
acontcce dcssa mancira. 

Em gcral, portanto, scmelhan- 
temente aos cstudos tcdricos, os cs¬ 
tudos empiricos sugcrcm um deerds- 
cimo da cstabilidade da populate (aumento da variabili- 
dadc) em comunidades mais complcxas, mas o efeito pare- 
ce ser fraco c in consistcntc. 


sem respostasi 
consistentes 


20.3.6 Complexidade e estabilidade na pratica: 
comunidades integrals como um todo 

Rctornando ao nivcl dc comunidadc agregada como um todo, 
a eviddneia rcspalda dc mo do consistcntc a prcvislo de que o 
aumento da sua riqueza aumenta a cstabilidade (diminui a 
variabilidade), embora alguns cstudos nlo conscguitam de¬ 
tect ar qualqucr relaglo consistcntc (Cottingham et a£. t 2001; 
Worm c Duffy, 2003). 

Em primeiro iugar, voltando 
aos cstudos dc McNaughton (1978) 
dos campos dos EUA e Screngcti, os 
efeitos das perturbagoes foram com- 
pletamente diferentes, quando ob- 
servados em ter mo s de ccossistcma 
(cm oposiglo i populaglo). A adi- 
gao de fertilizantes aumentou significativamcntc a produ- 
tividade primdria no campo pobre cm cspecies no estado 
de New York (+53%), mas no campo rico em espdcics, a 
mudanga na produtividade foi pequena e nlo-significativa 
(+16%)* o paste]o no Screngcti reduziu significativamcntc 
a biomassa do produto em pd no campo pobre cm espdeies 
(-69%), mas reduziu apenas levemcntc a biomassa do cam¬ 
po rico em espdeies (-11%). Similarmentc, nos campos de 
Minnesota examinados porTilman (1996), ao contrdrio do 


os dados 
respaldam os 
modelos: os 
agregados sao 
mats est&veis em 
comunidades maps 
ricas 


TABELA 20.1 influencia da adigao de nutrientes sobre a riqueza em esp&cies, equabilidade (H/lnS) e diversidade (indice de Shannon, jW) em 
dois campos; e do pastejo pelo bufalo africano sobre a diversidade em especies em duas areas de vegetagao (segundo McNaughton, 1977). 



Parcel as-controie 

Parcelas experimental 

Significance estatfstica 

Adigao de nutrientes 

Riqueza em especies por parcela de 0,5 m 2 
Farce la pobre em espdoies 

20,8 

22,5 

NS 

Parcela rica em espdeies 

31,0 

30,6 

NS 

Equabilidade 

Parcela pobre em espdeies 

0,660 

0,615 

NS 

Parcela rica em espdeies 

0,793 

0,740 

P < 0,05 

Diversidade 

Parcela pobre em espdoies 

2,001 

1,915 

NS 

Parcela rica em espdeies 

2,722 

2,532 

P< 0,05 

Pastejo 

Diversidade em espdeies 

Parcela pobre em espdeies 

1,069 

1,357 

NS 

Parcela rica em espdeies 

1,763 

1,302 

P< 0,005 


NS - nao-significalivo. 
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(a) 




Riqueza m£dia em especies 


FIG URA 20,10 fa) Coeficiente de variagao da bio mass a population al 
para 39 espScies vegetais de pares I as em quatro campos em Minne¬ 
sota, durante 11 anos (1984-94), plotado em relagao & riqueza em 
especies nas parcel as, A variagao aumentou com a riqueza, mas a 
rndinagao foi muito pouco acentuada. (b) Coeficiente de variagao da 
biomassa da comunidade em cada parcela, plotado em relagao k ri¬ 
queza em especies para cada um dos quatro campos. A variagao de- 
cresceu consistentemente com a riqueza. Em am bos os cases, sao 
mostradas as linhas de regressao e os coefidentes de correfagao. 
* = P< 0,05; ** = P< 0,01; *** = P< 0,001 (segundo Tilman, 1996). 


efeito negativo fraco encontrado cm nivcl de populate, 
houve um efeito positive forte da riqueza sobre a estabili- 
dadc da biomassa da comunidade (Figura 20.10b). 

McGrady-Stecd c colaboradores (1997) manipularam 
a riqueza cm comunidades microbianas aquiticas (produ- 
tores 3 Jicrbfvoros t bacterivoros c predadorcs) c vcriflcaram 
que a variaglo cm uma outra medida de ccos sistema, o flu- 
xo de didxido de carbono (uma medida da respiragio da 
comunidade), tambbm declinou com a riqueza (Figura 
20.11). For outro lado 3 em um estudo experimental de co- 
munidadcs campestres pequenas perturbadas por uma seta 
induzida, Wardlc c colaboradores (2000) constataram que 
a composiqlio detalhada da comunidade prev£ muito me- 
llior a cstabilidade do que a riqueza global. 



FIGURA 20,11 A variagiio (isto d, a il instabilidade 1 ') na produtividade 
[desvio-padrao do fluxo de dioxide de carbono) declinou com a rique¬ 
za em espdeies, em comunidades microbianas observadas durante 
um periodo de 6 semanas. A riqueza e descrita como "percebida" K rea- 
lizavel", porque se refere ao numero de especies presentes no mo¬ 
rn ento da observagao, independents do numero de espdeies com o 
qua! a comunidade foi iniciada (segundo McGrady-Steed ef a/., 1997). 


Os cstudos da resposta de uma comunidade a uma per- 
turbag&o (p. ex. 3 McNaughton, 197S) ou da variagflo na co¬ 
munidade em resposta a variagdes ano a ano no ambiente (p. 
cx. 3 Tilman, 1996) estfio, cm sua maioria, conccntrados na rc- 
sist£ncia a mudangas apresentadas pelas comunidades. Uma 
pcrspcctiva compietamentc diferente examina a rcsiMncia de 
comunidades a pcrturbagocs de caracteristicas do ecossistcma, 
tais como os nfveis de cnergia on nutrientes contidos dentro 
dclas. O'NciH (1976) 3 por excmplo, considcrou a comunidade 
como um sistema de tr&s compartimentos que consistc em: 
tccido vegetal ativo (P) 3 organismos hctcrotrbflcos {H) c mate¬ 
ria org&nica morta inativa (D). A taxa de mudanga no produto 
cm p6 ncstes compartimentos depende das transferences de 
cnergia entre cles (Figura 20.12a). Introduzindo dados reals de 
scis comunidades representando a tundra, a floresta tropical, a 
floresta caduciflSlia temperada, um marisma, uma fontc de ^gua 
docc e um reservatbrio, O'Neil submetcu os ntodelos dcstas 
comunidades a uma pcrturbag£o-padriao: uma diminuig&o de 
10% no produto cm pb inicial de tccido vegetal ativo. Apds, 
cle monitorou as taxas de recupcragSo voltadas ao cquilibrio e 
as representou em fungiio da entrada de cnergia por unidadc 
de produto em p 6 de tccido vivo (Figura 20.12b). 

O sistema do rcservatbrio, com 
um produto cm pb rclativamcnte bai- 
xo e uma taxa alta de rcnovag&o da 
biomassa, foi o mais resilicnte. A maio¬ 
ria de suas populates vegetais tern 
cidos de vida curtos c taxas rdpidas de 
aumento populacional. O marisma e as florcstas cxibcm vato- 
rcs intermediirios, c a tundra apresenta a resilibncia mais bai- 
xa. Existe uma rcla^So clara entre resilibneia c entrada de cner¬ 
gia por unidadc de produto cm pi. Isto parccc depender em 


importancia da 
natureza dla 
comunidade, nao 
simplesmente a 
riqueza 
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FIGURA 20.12 (a) Modelo simples de uma comunrdade. Os tres com- 
partimentos representam component's do sistema, e as setas in di¬ 
cam transferencias de energia entre os componentes do sistema. (b) 
Taxa de recuperagao (indrce de resiliencia) apds perturbagao (em fun- 
gao da entrada de energia por unidade de produto em pd) para mode- 
los de seis comunidades contrastantes. A comunrdade do reservatb- 
rio foi a mais resiliente a perturba^ao, e a da tundra for a men os resi¬ 
dents (segundo O'NeHl, 1976). 


20.3.7 O numera de especies ou sua identidade? 
Especies-chave novamente 

Na vcrdadc* flea ckro que o coned to total dc uma cspbcic- 
chavc (ver Seflo 20.2.6) 6 por si s 6 um reconhecimento do 
fato dc que os efeitos dc um distiirbio sobre a cstrutura ou a 
fun^iao provavclmcntc vdo depender muito da natureza preci¬ 
se do distiirbio - isto e, dc quais cspdcics sdo perdidas. Esta 
idda 6 refor^ada por um cstudo dc simula^do realixado por 
Dunne c colaboradores (2002)* cm quc eles submeteram 16 
tcias alimentares publica.das k remogdo scqiicncial dc csptfeics* 
dc acordo com um dos quatro criferios: (i) remo^iao* cm pri- 
mciro lugar* das esptfeies mais concctadas; (ii) remo^do alcatd- 
ria dc espdeies; (iii) remo^o das espbcics mais concctadas* ex- 
cluindo primeiro as cspbcics basais (aquelas quc fern predado- 
res* mas ndo presas); (iv) remo^do* cm primeiro lugar* das es- 
p6des mcnos concctadas. A cstabilidadc das tcias foi depois 
avaliada pclo mimero dc cxtinqdcs secunddrias resultantes das 
rcmoqocs simuladas; tais cxtin0es ocorrcram quando rcsta- 
vam esp^des sem presa (c* assim* as espdcics basais ficaram 
sujeitas d extin^o primiria* mas ndo k sccunddria). Em pri- 
mciro lugar* a robustex da composigdo da comunidadc* a des- 
pcito da perda. de cspbcics* aumentou com a concctancia das 
comunidades - um apoio adicional para um aumento da csta- 
bilidadc da comunidadc com a complcxidadc. Em gcral* con- 
tudo* ftca tambem daro quc as cxtinqocs secunddrias ocorrc- 
ram mais rapidamente quando as csp^cies mais concctadas 
foram removidas* c mcnos rapidamente quando as espbcics 
mcnos concctadas foram removidas; as remoqSes alcatdrias si- 
tuaram-sc entre as duas (Figura 20.13). Houvc* aJdm disso* 
algumas exceed cs intcrcssantcs quando* por excmplo* a remo- 
^do dc uma csp^cic mcnos concctada Icvou a uma cascata rd- 
pida de cxtinq&cs sccunddrias* porque cla era uma espdcic ba¬ 
sal com um tinico predador* quc era predado por uma ampla 
garna dc espdeies. Finalmentc* ncsta sc^do* isto nos fax 1cm- 
brar quc as idiossincrasias de tcias individuals provavclmcntc 
Mo sempre abalar a generalidade dc todas as “regras”* mesmo 
quc tais regras estejam dc acordo. 


parte da importincia rciativa dos beterdtrofos no sistema. O 
sistema mais resiliente* o reservatdrio* tem uma biomass a de 
beterdtrofos 5A vexes superior k dos autdtrofbs (refletindo o 
ciclo dc vida curto c a renova^o rdpida do fltopldncton* gru- 
po vegetal dominante no sistema)* e a tundra* com a menor 
resili£ncia* tem uma raxdo dc heterdtrofos: autdtrofes dc ape- 
nas 0*004. Assim* o fluxo dc energia atravds do sistema cxercc 
uma influSncia importantc sobre a resib£ncia. Quanto mais 
elcvado for esse fluxo* mais rapidamente os efeitos de uma 
perturba^io serSo "apagados” do sistema. DcAngelis (19S0) 
ebegou a uma condusio andloga* mas referente k ciclagcm de 
uutrientes* cm vex dc fluxo dc energia. Aqui* da mesma for¬ 
ma* a cstabilidadc parccc mais influcnciada pela naturexa das 
csp^cics na comunidadc do que por simples medidas* tal como 
a riqucxa global. 


20.4 Padroes empiricos em teias alimentares: 
o numero de nfveis troficos 

Na seqio anterior* examinamos aspcctos muito gcrais da 
cstrutura das tcias alimentares - riquexa* complcxidadc - e 
os relacionamos k sua cstabilidadc. Nesta seg^o* examina- 
remos alguns aspcctos mais cspecfficos da estrutura c inda- 
garemos* em primeiro lugar* sc exist cm padroes repetidos 
detcctdveis na naturexa* c* cm segundo lugar* sc podemos 
explied-ios. Primeiramente* trataremos de mancira mais 
extensa do mimero de nfveis trdficos; depois* abordaremos 
a onivoria e* por fim* examinaremos a t6 quc ponto as redes 
trdficas sdo co m part imentadas. 

Uma caracterfstica fundamental dc toda a teia alimentar 
6 o mimero dc ligaqdcs trdficas nas rotas que vdo das cspdcics 
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FIGURA 20.13 Efeito da remogao sequenciai de esp£cies sobre o numero de extingoes consequenciais f sec and aria s'") de especies, 
como uma proporgao do numero total de especies originalmente na teia, S, para cada uma das 16 teias alimentares descritas anterior- 
monte. As quatro regras diferentes para a remogao de especies sao apresentadas a seguin A robustez das teias (tendSncia em nao sofrer 
extingoes secundarfas) aumentou com a sua conectancia, C (coeficientes de regressive para as quatro regrasi -0,62 [NS], 1,16 [P < 
0,001], 1,01 (P< 0,001] e 0,47 [P< 0,005]). Globalmente, contudo, a robustez foi mais baixa, quando as especies mais conectadas foram 
removidas em primeiro lugar, e mais alta, quando as espdcies menos conectadas foram removidas primeiro. As origens das teias sao 
descritas em Dunne e colaboradores, (2002) (segundo Dunne et a/., 2002). 


comprimento das 
cade i as 
alimentares 


basais atd os predadores-topo. As va- 
riagocs no ntimero de ligagoes tem sido 
geraJmentc investigates pelo examc de 
cadeias alimentares, definidas como 
sequence que veto desdc uma esp^cic basal atd outra espefcie 
que a consome, outra espdeie que se alimenta da segunda e 
assim por diante* atd o predador-tope {do qual nenhuma ou¬ 
tra especie sc alimenta). Isto n^o significa que as comunidadcs 


s&o organizadas como cadeias lineares {em oposig&o is teias 
mais difusas); prcfcrivcimcntc, as cadeias individuals sio iden- 
tificadas simplcsmcnte como um mcio de tentar quantificar o 
mimero de iigagSes. O comprimento da cadcia alimentar tern 
sido definido de diferentes manciras (Post, 2002), sen do usa- 
do, vezes, para dcscrever o mimero de especies na cadcia, c, 
vezes (como aqui), o mimero de ligagdcs. Por cxemplo, ini- 
ciando com a cspdcic basal 1 na Fignra 20.14, podemos tri- 
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lhar quarto rotas trdficas possivcis, passando pci a csp^cic 4 a t6 
urn predado r-topo: 1-4-11 -12^ 1-4-11-13* 1-4-12 c 1-4-13. 
Isto cstabclece quatro comprimentos dc cadeias alimentares: 
3, 3, 2 e 2. A Figura 20.14 arrola um total de 21 cadeias adi- 
cionais, comegando pelas espdcics basais 1, 2 c 3. A mddia dos 
comprimentos de to das as cadeias alimentares possfveis 6 2,32. 
O acrescimo de um a csta m^dia nos d i o mimero dc nfveis 
trdficos que podem ser atribufdos k teia alimentar. Quase to- 
das as comunidades dcscritas possuem entre dois c cinco nf¬ 
veis trdficos, scndo que a maioria tem tr£s ou quatro. O que 
cstabclece o limite no comprimento da cadcia alimentar? E 
como podemos cxplicar as variates cm comprimento? 

Ao faicr cstas perguntas, nos 


os parasites 
geralmente &ao 
ignorados 


ajustamos a um vids que pcrmcia as 
investigates do comprimento de ca¬ 
deias alimentares - um vids a favor dc 
predado res e contra parasitos. Portanto, quart do uma cadcia 
alimentar 6 dcscrita como ten do quatro nfveis trdficos, cstes 
seriam tipicamcnte um vegetal, um herbfvoro, um predador 
que sc atimenta do herbfvoro c um predado r-topo que se ali¬ 
ments, do predador intermedidrio. Admitindo uma dguia como 
predador-topoj mesmo sem fazer colcta de dados, 6 quase ccr- 
to que cla seja atacada por parasitos (taivez pul gas), que slo 
ataeadas por patdgenos. Pordm, convencionou-se descrcver a 
cadcia com quatro nfveis trdficos. Real men tc, nas describes 



FIGURA 20.14 Matriz da uma cornu nidade die um costao roc ho so ex- 
posto entre-mards, no astado de Washington, EUA. Sao indicadas as 
rotas da todas as possfveis cadeias alimentares maximas. 1 - detrito; 
2 - pfancton; 3 = algas bentdnicas; 4 = balanideos; 5 = Mytifus adults, 
6 - PoWcipes', 7 - quitons; 8 - lapas; 9 - Tegula\ 10 = Uttorina, 11 - 
Thai#, 12 - Pisaster, 13 - Leptasterias [segundo Briand, 1983). 


dc teias alimentares, cm gcrat, dcdica-se pouca atcngfio aos 
parasitos. Sem diivida, csta ncglig£ncia terd de scr rctificada 
(Thompson etal. t 2005). 


20.4.1 Produtividade? Espapo produtivo? 

Ou simplesmente espago? 

Hd muito sc argumenta que as consideragdes cnergdticas limi- 
tarn o mimero de nfveis trdficos que um ambiente podc sus- 
tentar. Da energia radiantc que chcga d Terra, apenas uma 
pcquena ftag&o d fixada pcla fotossfntesc c fica dispo nfvel como 
alimento vivo para os hcrbfvoros ou como alimento morto 
para detritfvoros. Na verdadc* a quantidade de energia dispo- 
nfvcl para o consume 6 eonsidcravclmentc inferior k fixada 
pdas plantas, devido ao trabafho realizado por cstas (no crcs- 
cimcnto c maruitengao) c por causa das perdas ocasionadas 
por inefici£ncias em todos os processes de conversdo de cner- 
gia {ver Capftulo 17). Conscqiientcmente, cada do trdfico 
entre os heterdtrofos 6 caractcrizado pdo mesmo fendmeno: 
no mdximo de 50%, ^s vezes tlo somente 1% c tipicamcnte 
ccrca dc 10% da energia consumida em um nfvcl trdfico fica 
disponfvcl como alimento para o nfvel seguinte. Portanto, o 
padrao observado dc somente tr£s ou quatro nivcis trdficos 
podcria manifestar-sc simplcsmcntc porque uma populagSo 
viivd dc prcdadorcs cm um nfvel trdfico adicionat nfio pode- 
ria ser sustentada pda energia disponfvcl. 

As mais dbvias previsdes testdveis 

provenientes dcsta hipdtcse sio: pri- 
r . r . i . . orim&na maior 

metro, sistcmas corn maior produtivi- sustentaria mais 

dadc primiria (p. ex., cm latitudes nfveis trdficos?,. 

mais baixas) deveriam scr capazcs de 
sustentar um mimero maior de nfveis trdficos; segundo, sistc- 
mas em que a energia d transfcrida mais cficicntemente (p. 
ex., bascados em insetos, cm vcz dc vertebrados) deveriam ter 
tambdm mais nfveis trdficos. No entanto, cssas provisoes tem 
rcccbido pouco apoio dos sistcmas naturals. Por exempio, cm 
uma ardlisc de 32 publicagocs de teias alimentares cm habi¬ 
tats que abrangiam desde desertos c florcstas atd lagps irticos 
c mares tropicais, nlo foi cncontrada diferenga no compri¬ 
mento de cadeias alimentares, quando 22 teias de hibitats com 
produtividades baixas (menos do que 100 g de carbono m' 3 
ano' 1 ) forarn comparadas com 10 teias dc habitats com pro¬ 
dutividades altas (mais do que 1.000 g m' 2 ano' 1 ). O compri¬ 
mento mddio das cadeias alimentares foi 2,0 cm ambos os 
casos (Briand c Cohen, 1987). Com o mesmo propdsito, 
Schoen e colaboradores (1991) rcalizaram um levantamento 
dc 95 teias dominadas por insetos, revel ando, em primeiro 
iugar, que as cadeias alimentares cm teias tropicais n^o cram 
mais longas do que aquelas provenientes de situagdes temperadas 
c dcsifrticas menos produtivas (presumivclmentc). Estc estudo 
mostrou tambsfin que as cadeias alimentares compostas dc inse¬ 
tos nlo cram mais longas do que as formadas por vertebrados. 

Por outro lado, alguns estudos, cm uma eseala muito 
mcnor (p. ex., cm um grupo de riachos; Townsend et al. t 1998), 






596 PARTE 3 - COMUNIDADES E ECQSSISTEMAS 


ou cm que a. disponibilidade dc recurs os foi manipukdn expe- 
rimcntalmcnte, tem mostrado que o comprimcnto da. cadcia 
alim anfar dccresce com a. diminuigao da. produtivida.de, espe- 
cialmcntc quando os decrdscimos represen tarn produtividade 
abaixo dc aproximadamente 10 g de carbono m' 2 ano' 1 (Post, 
2002). For exemplo, cm um experimento cm que sc usaram 
redpientes chcios dc dgua, dc mo do andlogo aos oriOcios na¬ 
turals de drvores, uma reduq^o de 10 ou 100 voces do nlvcl 
“natural” dc entrada dc energia (folhiqo) diminuiu o compri- 
mento da cadcia aiimentar mdxima cm um elo, porque ncsta 
comunidadc simples de mosquitos, mosquitos-pdlvora, besou- 
ros c dcaros, o principal predador - um quironomldeo (Ana- 
topynia pennipes) - gcralmcnte nSo cstava presente nos habi¬ 
tats mcnos produtivos (Jenkins etal.> 1992). Isto sugcre que o 
argumento da produtividade simples pode rcaJmcntc ser apli- 
cado nos ambientes mcnos produtivos {os desertos mais im- 
produtivos, as partes mais profundai da cavcrnas). Entretan- 
to, provavclmcntc seja diffcil provar isto, uma vcz que hd ou- 
tras razocs para esperar que os predadorcs-topo ndo estejam 
presentes cm tais ambientes (sen tamanho, scu isolamcnto, 
etc.; Post, 2002). 


... ou dove rinser 
a energia total 
disponpvell? 


De fato, o argumento da produ- 
tividadc simples pode ter sido malco- 
locado cm primeiro lugar: o que im- 
porta cm uma comunidadc ccoldgica 
ndo 6 a energia disponivcl por unidadc de irca, mas a energia 
total disponivcl, isto € y a produtividade por unidadc dc drea 
multiplicada pclo csforqo (ou vol ume) ocupado pelo ccoss is te¬ 
nia - a hipdtesc do “espaqo produtivo” (Schocncr, 1989). Por 
exemplo, um hdbitat isolado e muito pequeno, nHo importan- 
do o quanto ele seja localmcnte produtivo, improvavclmcntc 
fornc^a energia suficicntc para populates vidveis cm niveis 
trdficos mais clevados. Vdrios cstudos pareccm apoiar a hip6- 
tese do espago produtivo, cm que o niimero de niveis tnSficos 6 
correlacionado positivamentc com a energia total disponfvcl - a 
Figura 20.15a mostra um exemplo. Por outre lado, as raras tenta- 
tivas fcitas para determinar as contributes separadas do tama- 
nlio do ecossistcma c produtividade local tern deteetado um efei- 
to do tamanho, mas ndo da produtividade (p. ex., Figura 20.15b). 

Resultados como estes podem indicar que a energia total 6 
realmente impottante, mas d muito mais dc pendente do tama- 
nho do ecossistcma do que a produtividade por unidadc de drea. 
Pordm, eles podem significar, altcrnativamente, que o tamanho 
do ecossistcma afeta o comprimcnto da cadcia aiimentar por al- 
guns outros mcios e a energia disponivcl nao tern efeito deteetd- 
vcl (Post, 2002). Uma possibilidade d que o tamanlio do ccossis- 
tema afeta a riqueza cm espdeies (isto certamente acontecc assim 
- ver Capftulo 21) c tcias mais ricas tendem a sustentar cadcias 
mais longas. Ndo d surpresa que a riqueza e o comprimcnto da 
cadcia tendem a cstar associados. Um desafto importante d des- 
vendar a causalidade a partir dessa corrcla^do. 

Sea energia disponivcl cm ultima andlise ndo tern efeito 
sobre o comprimcnto da cadcia aiimentar, taJvcz seja preciso 
ter em mente que a riqueza cm espdeies cm geral d signiflcati- 
vamente mais alta cm regiOcs produtivas (ver capitulo 21) e 
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FIGURA 20.15 (a) O comprimento da cadeia aiimentar (CCA) aumen- 
ta com o espago probative, para as teias alimentares de 14 iagos em 
Ontario e Quebec; espago produtivo (EP) - produtividade x area do 
Jago; CCA = 2,94 PS 0 - 21 , - 0,46 (segundo Vander Zanden et aL f 

1999), (b) Re I ago es entre posigao trdfica maxima e tamanho do ecos- 
sistema (acima) ou produtividade (abaixo) s para 25 Iagos no nordeste 
da America do Norte. A posigao trdfica maxima aumentou nitidamente 
com o tamanho do ecossistema, independentemente se a produtivi- 
dade fosse baixa (2-11 pg L - ' de fdsforo total (FT]), moderada {11-30 
pg L _1 de FT) ou elevada (30-250 pg L _1 de FT). No entanto, quando 
Iagos pequenos (3 x 10 s a 3 x 10 7 m 3 ), medios (3 x 10 7 a 3 x 10 9 m 3 ) 
ou grandes (3 x 10 9 a 3 x 10 1£ m 3 ) foram examinados separadamente, 
a posigao trdfica maxima nao variou com a produtividade. A posigao 
trbfica maxima d a posigao trbfica (CCA + 1) da espdeie com a posi- 
gao trdfica mddia mais alta em cada uma das teias alimentares dos 
Iagos (segundo Post ef a/,, 2000). 
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que, p rovavelmcn te, cada comunidade sc aliment a de uma 
gama apenas limitada de espdcics de um nfvcl trdfico inferior. 
Portanto, a quantidade dc energia qne flui para cima atravds 
dc uma iinica cadeia alimentar cm uma regime produtiva (com 
uma grande quantidade dc energia, mas dividida cm muitos 
snbsistcmas), podc nSo scr muito diferentc da que flui para 
cima atrav£s dc uma iinica cadeia alimentar cm uma regiHo 
improdutiva (dividida cm menos subsistemas). 

20.4.2 Fragilidade drnamica de redes troficas 
modeladas 

Uma outra id&a popular 6 a dc que o comprimcnto das ca- 
dcias alimentares 6 limitado pcla diminui^&o da cstabilidade 
{espccialmentc a resilicncia) de cadeias mais longas. Podcmos 
cntSo esperar cadeias alimentares mais curtas cm ambientes 
sujcitos a distrirbio maior, otidc somente as cadeias mais cstd- 
veis podem subsistir. Em especial, quando Pimm c Lawton 
(1977) examinaram model os de Lotki-Voltcrra dc quatro cs- 
p£cies diferentemente cstruturados (Figura 2G.l6a), as tcias 
com mais nivcis trdficos sc rccuperaram, apds uma perturb a- 
£k>, cm tempos muito mais longos do que aquclas com me¬ 
nos nfveis. ]i que sistemas menos resilientes t£m menor pro- 
babilidadc de subsistir em um ambientc inconstante, podc-sc 
argumentar que, na natures, s6 sc encontrario habitualmcn- 
tc sistemas com poucos nivcis trdficos. Contudo, esses mode- 
los apresentam autoiimita^o (efetivamente* comped^ao in- 
tra-espeefflea) apenas no nivel trdfico mais baixo; o compri¬ 
mcnto da cadeia alimentar e a propor^&o de especies autolimi- 
tadas fbi, por isso, confundida (Figura 20.16a). Quando uma 
gama mais ampla dc teias alimentares foi examinada, com a auto- 
limita^So distribufda mais sistcmaticamcnte (Figura 20.l6b-e) 
(Sterner et al. , 1997a), const at ou-sc um aumento fraco, mas 
significativo, na cstabilidade em cadeias alimentares mais lon¬ 
gas, quando o mimero dc espdeies c o niimero dc esp&ries 
autolimitadas sc mantiveram constantcs. Em geral, nio hi um 
caso convincentc em que a fragilidade din&mica afetc signifi- 
cativamcntc o comprimcnto de cadeias alimentares. 

20.4.3 Restrigoes a morfologia e comportamento 
dos predadores 

Podem haver tambdm rcstri0cs evolutivas ^ anatomia ou ao 
comportamento dc predadores, que limitam os comprimcn- 
tos dc cadeias alimen tares. Para alimentar-se dc uma pres a de 
um determinado nfvcl trdflco, um predador devc ter um ta- 
manho suficientc, devc ser suficicntementc s£gil e suficiente- 
mentc feroz para efetuar a captura. Em geral, os predado res 
sSo maiorcs do que suas presas (embora isto n&o seja verdadei- 
ro para os insetos pastej adores c os parasitos), e o tamanho 
corporal tende a aumentar (c a densidadc a diminuir) nos ni- 
vds trdfioos sucessivos (Cohen et al., 2003). £ bem possivcl 
que cxista um limitc acima do qua! as rcstri^dcs morfoidgicas 



FIGURA 20.16 Conjunto de mo del os de teias alimentares, cujas din a- 
micas to ram examinadas para determinar o efeito do comprirnento da 
cadeia alimentar sobre a estabilidade, levando em conta variances no 
numero de espedes e no nulmero com autolimita^ao (•). (a) Conjun- 
to original examinado por Pimm e Lawton (1997). (b) Teias de seis 
esp^cies e quatro especies, com grays variaveis de autolimitagao. (c) 
Teias de sers especies, de esp&cies autolimitadas, com numeros va¬ 
riaveis de nfveis trbficos e especies concentradas no nivel basal, fd) 
Teias de oito especies, de espdeies autolimitadas, com numeros va¬ 
riaveis de nfveis trbficos e especies dispersed as entre os nfveis. fe) 
Teias de oito especies, de espdeies autolimitadas, com numeros va¬ 
riaveis de nfveis trbficos e especies concentradas no nivel basal (se- 
gundo Sterner et at., 1997a). 

cxcluam um outro do na cadeia trdfica. NSo podc ser possfvcl 
concebcr um predador que seja, ao mesmo tempo, suficientc- 
mentc rdpido para eapturar uma aguia c suficicntemente grande 
e feroz para matd-la. 

Considerc tamb^m a clicgada a uma comunidade de uma 
nova cspifcic carnfvora. Ela tcria mais succsso afimentando-se 
dos herbfvoros ou dos camfvoros jd cxistcntes? Os herbivoros 
sdo mais abundantes e menos protegidos. A vantagem de ati- 
mentar-se cm um nfvcl baixo da cadeia alimentar pode ser 
facilmentc observada. NaturaJmentc, se todas as cspdcics fi- 
zessem o mesmo, a compcti^do sc intcnsificaria c a busca de 
alimento cm um nfvd superior da cadeia alimentar reduziria a 
competi^lo. Pordm, 6 diflcil imaginar um predador-topo que 
se atenha religiosamcnte i regra que supoc que clc devc predar 
somente no nfvcl trdfleo imediatamente inferior, cm especial 
porque tais presas slo provavelmentc maiorcs, mais ferozes e 
mais raras do que as dc nfveis mais baixos. Globalmente, ai 
cxplora^ocs tedricas (Hastings e Conrad, 1979) sugcrcm que 
um comprimcnto de cadeia alimentar cvolutivamentc estdvd 
(qne fosse btimo para o ajuste do predador) seria cm torno dc 
dois (ties nivcis tnSficos). No entanto, tais argumentos tem 
pouco a ofercccr como cxplica^o das varia0es no compri¬ 
mcnto da cadeia alimentar. 

Portanto, para nenhuma das nossas perguntas iniciais 
(ver pdgina 595) hi respostas completas. Provavelmentc, as 
restrigScs aos predadorcs colocam algum limite superior geral 
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aos comprimentos dc muiras cadcks alimentarcs. £ provdvel 
que essas cadeias sc jam atipicamentc curias cm ambientcs cs- 
pccialmcntc improdutivos. O comprimento da cadcia alimen¬ 
tar parccc aumcntar com aumentos no cspago produtivo, mas 
n&o cstd daro sc Isto rcprcscnta uma associate com a cnergia 
total disponfvel cm um ccossistema ou sd com o tamanho do 
ecossistcma - c sc csta dltima for verdadcira, nlo cstd daro 
exatamcnte como o tamanho dcicrmina o comprimento da 
cadcia alimentar. As duas hipdteses cstabclccidas lid mais tem¬ 
po — cnergia por unidadc dc area e fragilidade dinamica - t£m 


o mcnor apoio. 


os dados 
simplesmente nao 
silo suficienfemente 
bons? 


Final men te, 6 importantc obser¬ 
ver que, como com a concctinda, as 
cstimativas do comprimento da cadcia 
alimentar sdo sensfveis ao grau dc re¬ 
solute taxonbmica. Isto podc cxpli- 
car por que muitas das tcias documcntadas mais rccentemente 
t£m comprimentos dc cadeias mais longos do qne a mddia, 
variando dc cinco a sctc (Hall c Raffaelll, 1993). Aldm disso, sc 
uma rede grande bcm-resolvida c simpMcada progressivamente 
pda aglomerato de tdxons (de uma maneira andloga aos cstu- 
dos initials), a cstimativa do comprimento da cadcia alimentar 
decline (Martinez, 1993). Qaramente, existe uma ncccssidadc 
de estudos com rigor cicntffico dc muito mais teias alimcnta- 
res, antes que possam scr feitas generaliza$6es aceitdvcis. 


20.4.4 Onivoria 

TecnicamcntCj um onlvoro 6 um animal que obtdm sen ali- 
mento de mais de um nivel trdfico. As compilagocs das pri- 
meiras dcscri^ocs dc redes trbficas indicavam que onfvoros cram 
gcraJmcntc incomuns; isto apoiava cxpcctativas a partir de 
modclos de comunidadcs simples, cm que a onivoria era de- 
sestabilizadora (Pimm, 1982). Argumcntava-sc que, cm casos 
de onivoria, as cspdcics intermediums competcm com as cs- 
p&rics dc topo c s^o predadas por cstas, tendo conscqucnte- 
mentc pouca probabilidadc dc persistir por longo tempo. Um 
modclo mais complexo c realista incorpora a “onivoria do ci- 
clo dc vida\ cm que os diferentes csnlgios do ciclo dc vida dc 
uma cspdcic sc alimentam de diferentes nfveis trdficos, como 
quando os girinos slo hcrbivoros e os sapos s^o carnivores 
(Pimm c Rice, 1987). A onivoria do ciclo dc vida tambdm 
reduz a cstabilidade, mas muito mcnos do que a onivoria de 
ciclos de vida com um linico estdgio. Dc modo intrigante, a 
onivoria n&o 6 desestabilizadota nos modclos control ados pclo 
doador, e os onfvoros sHo comuns nas teias alimentarcs dos 
decompositores (Walter, 1987; Usio eTownsend, 200Woo¬ 
dward e Hildrcw, 2002), is quais podc scr aplicada uma dini- 
mica controlada pelo doador. 

De fato, um mimero crcscentc dc estudos revela que a 
onivoria n&o 6 incomum, e que as primeiras indicates dcssa 
raridadc cram um artefato das teias apenas parcamcnte descri- 
tas (Polis e Strong, 1996, Winemillcr, 1996). Sprulcs c Bo- 
werman (1988), por excmplo, verificaram que a onivoria 6 


comum cm teias alimentarcs planctdnicas de lagos glaciais da 
America do Norte, tendo identifteado todo o scu zooplincton 
cm nivel de espdeie e cncontrado tcias muito mais fldcdignas 
(Figura 20.17). Polis (1991) cncontrou resultados similarcs 
cm sen estudo dctalhado dc uma comunidadc de areias de 
dcserto. A\6m disso, estudos postcriores com modclagcm aba- 
laram a proposta que a onivoria 6 increntcmcnte dcscstabili- 
zadora. O estudo de Dunne e colaboradorcs (2002) nio dc- 
tectou rela^io entre o nivel de onivoria c a cstabilidade dc 
teias i remote dc esp^cies, c outros modclos in dicam que a 
onivoria dc fato podc estabilizar tcias alimentarcs (McCann c 
Hastings, 1997). £ sensato observar que estudos tedricos e 
empMcos slo conduzidos para marchar cm passos sucessivos, 
mas cm sintonias complctamcntc diferentes. Isto nos lembra 
que os dois tipos dc estudo quase nunca podem scr tHo bons 
quanto os pressupostos cm que se basciam. 

20.4.5 Compartimentagao 

Uma teia alimentar 6 complctamcntc eompartimentada sc for 
organizada cm subunidadcs com intcraqocs intensas dentro 
del as c fracas entre elas. (Uma comunidadc perfeitamente com- 
partimentada possui sd cadeias alimentarcs linearcs.) As teias 
alimentarcs tendem a ser compartimcntadas? 

Nao 6 surpreendente que, nos estudos cm que as divi- 
s6cs dc hdbitats s^o maiores c incqufvocas, haja uma clara ten- 
d£ncia cm compartimentar os hdbitats. A Figura 20.18, por 
cxemplo, mostra os resultados de um estudo cl&sico que dcs- 
crcve as principals intera^ocs dentro e entre tr£s Mb itats in- 
terconcctados da Bear Island, no oceano Artico (Summerhaycs 
c Elton, 1923). Existe um mimero significativamcnte mcnor 
dc intcraqdcs entre os hdbitats do que podcria scr esperado 
pclo acaso (Pimm c Lawton, 1980). 



FIGURA 20.17 A prevalencia da onivoria em Eagos glaciais do nor- 
daste da Am erica do Norte {Sp rules e Bowerman, 1988) e muito maior 
do que o observado no conjunto de teias alimentares de Briand (ver 
Figura 20.9a). Q grau de onivoria de uma teia § quantificado pelo 
numero de conexoes fechadas de onivoria dividido pelo numero de 
predado res de topo, Uma conexao fechada de onivoria aparece quan¬ 
do pode retroceder-se uma via trdfica ate uma presa localizada a mais 
de um nivel trdfico de distancia, e a partir dessa presa se pode voltar 
ao p redado r por meio de, no minimo, uma outra presa que ecu pa um 
nivel trdfico intermediario. 
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FIGURA 20.18 Principals nteragoes dentro 
e entre tres habitats interconectados da 
Bean island, no oceano Artico. 1 - plancton; 
2 - animais marinhos; 3 - focas; 4a = plan* 
tas; 4b s plantas mortas; 5 = vermes; 6 = 
g a ns os; 7 - colembolos; 8 - dipteros; 9 - 
acaros; 10 = himenbpteros; 11 saves man- 
nhas; 12 s emberiza-das-neves; 13 s ma- 
garico purpura; 14 s ptSrmiga; 15 = aranhas; 
16 = patos e mergulhoes; 17 = raposa &rti* 
ca; 18 s gaivota-rapinesra e gaivota parda; 
19 = aigas planctomcas; 20a = algas bento- 
nicas; 20b = materia am decomposrgao; 21 
= protozoSrros a; 22 = protozoa rios b; 23 = 
inverted rados a; 24 = dipteros; 25 s inverte- 
brados b; 26 = microcrustaceos; 27 = urso 
polar (Sagundo Pimm e Lav-lon, 1980). 


Por outro lado* quando as divis&cs dos hdbitats s$o mais 
satis, a eviddncia cm favor dos compartimcntos 6 tipicamente 
escassa. Muito mais diffcil ainda 6 cstabelecer uma dcmons- 
trag&o data dc compartimcntos (on a falta deles) dmtro dos 
habitats. Certamente, as primeiras aniliscs sugeriam que as 
tcias alimentares dentro dos habitats cram tao compartimcn- 
tadas como poderia scr esperado meramente por aca.so (Pimm 
c Lawton* 1980- Pimm, 1982). Mais rcccntementc* contudo* 
foram obtidos avangos mctodoldgicos pro mis sor es* no send* 
do de possibilitar a identificagao de compartimcntos dentro 
de teias maiores, cspedalmentc quando a rcsolug&o taxono- 
mica no interior da tcia 6 alta e as forgas de intcragocs entre as 
espdcics podem set pondcradas (Krause et al. 3 2002). £ intc- 
ressante o fato de que os mdtodos se apdiam fortemente em 
iddias oriundas da sociologia* em que o objetivo i identificar 
grupos pequenos dentro de uma sociedade mais amp! a. Um 
exempio disso 6 mostrado na Figura 20.19. Da mesma forma* 
uma perspectiva altcrnativa enfatiza que as teias alimentares* 
descritas como distintas cm diferentes hdbitats* podem mui- 
tas vezes cstar ligadas por “subsfdios espaeiais” - fluxos cru- 
ciais de energia c matcriais (Polis et al 1997) *-3 como, por 
exempio* quando um peixe de lago* que normalmcntc preda 
outros peixes na tcia alimentar pcldgica (iigua aberta)* muda 
para presas completamcnte diferentes na tcia alimentar ben- 
tftnica quando suas presas preferidas sSo cscassas (Schindler c 
Schcurcil* 2002). Isto d* o que pode parcccr tcias separadas 
s^o na realidade compardmentos dentro de uma tcia maior. 

Uma vez que Mo hi um conscnso de que as tcias ali¬ 
mentares sao mais compartimcntadas do que o esperado 
por mcro acaso* scria inapropriado argumentar que a com- 
partimentag^o tern sido “favorecida'' porque as tcias com¬ 
partimcntadas persistem. Todavia, desdc os primeiros cstu- 
dos tcdricos (p. ex.* May* 1972)* ^conscnso que as cornu- 
nidades aumentam a estabilidade se forem compartimen- 
tadas* e d ficil observar por que pode ser assim. Em primei- 


ro lugar* um distdrbio a uma tcia compartimentada tende 
a ser contido dentro do compartimcnto perturbado* limi- 
tando a extensSo gcral dos efeitos na tcia mais amp!a. Aldm 
disso* contudo* os subsidies cspaciais entre compartimcn¬ 
tos tender So a amortcccr compartimcntos individuals* con¬ 
tra os piorcs excesses dos distiirbios dentro deles. O peixe 
piscfvoro do exempio anterior pode mudar para o bentos* 
cm vez de provocar a cxting&o das populates das suas pre¬ 
sas preferidas* quando css as sio raras. A aparente contradi- 
g^o entre estas duas justificativas das propriedades cstabili- 
zantes da com part imentag&o pode scr resolvida sc salicn- 
tarmos a primeira* na qual a tcia aparentemente unificada 
6 de fato uma st?rie dc compartimcntos semi-separadosj e a 
sc gun da* na qual tcias aparentemente separadas s&o de fato 
unidas. Assim* pode ser que um grau intermedidrio de corn- 
par time ntaglo seja o mais cstdvcl. 

Estc capftulo 6 enccrrado com 

um tom que permcou grande parte 

^ r & r moertas* mas 6 

dele: sugestivo* mas mccrto. Contu- importante que as 
d o* progress os adicionais slo essen- 
ciais. Uma resposta-padr^o de ecdlo¬ 
gos h. pergunta do lcigo “Qual o significa.do da per da de tai 
cspicic?” corrctamentc* “Mas voc£ deve tambdm considerar 
os efeitos mais amplos dc tal perda.; a perda da espdeie pode 
afetar toda a tcia alimentar da qua! ela faz parte’'. £ ncccssirio 
saber mais a respeito desses efeitos mais amplos. 

Resumo 

Neste capftulo* mudamos o foco para sistemas que comumente 
possucm ao mcnos tr^s nivcis trdficos c “muitas” csp^cies. 

Dcscrevcmos efeitos “inesperados” em teias alimentares* 
cm que* por exempio* a remog&o dc um predador pode detcr- 
minar um deerdscimo na abund^ncia de presas. 
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1 Fitopllincton 

2 Prodiilores benl&mcos 

3 3 Bactemas < 1 .urn (pequenas) 

4 Bael^rias > 1 < 2 jim (madias) 

5 Bacl^rias > 2 pm (qrandes) 

6 Acadia lonsa (ccp£pode) 

7 Microciliados 

8 Macrociliados 

9 Ciliados predatirios 

10 Chrysaora guinquecintia 
furtiga-do-mar} 

1 1 Mnemiopsis letdyi 
(gelatins de crista) 

1 2 Nemopsis bachei (medusa) 

13 Cladbcera 

14 Outro zoopllncton 

15 Larvae da Anchoa mJtchHii 
(anchova) 

1 & Ovos de Anchoa mftchitti 

17 Larvae de peixe 

13 Marsnzelieria viridis 
(poliqueta) 

19 Nereis sucdnea (polycha&te) 

20 20 Hetermastus Mormis 
(oligoqueia) 

21 Outroe poliquelas 

22 Corophtum lacustre 
(anffpode) 

23 Leptocheirus pfumulosus 
(anffpode) 

24 Outra meio-fauna 

25 Macoma baiihica 

(mexilhfio do B&ltico) 

23 Maccma mitcfrafli 
(mexilhio rbseo) 

27 Ranqia ounsata 
(mexilhSo) 

23 Muitnta tatemlis (mexilhao) 

29 Mya areoada 
(maxilhio de caaea mole) 

30 Crassostrsa virgin tea (oelra) 

31 Caflinedes sapidus 
(caranguejo azul) 

32 Anchoa mitchiiii 
(anchova da bafa) 

33 Micropoqon unduialus 
(qrasnador) 

34 Tnnectes macuiatus 

35 Leiostomus xanthurtrs 
(ponto, grasnador I iso) 

33 Cynoscion regaiis (pescada) 

37 Alosa sapidiasima 
(arenque) 

33 Alosa pseudoharsngus 
(arenque) 

39 Alosa aestivates 
(arenque) 

40 Bfievoctoa (yrartus 
fsavelha} 

41 Morons amsricana 
(perca branea) 

42 Morons saxatMs 
(peixe serranfdeo) 

43 Pomatomas sattain* 

(anehova) 

44 Paraiichthys dentatus 
(linguado) 

45 Arias fstis (peixe stlurfcteo) 


FIGURA20.19 Representaqao dos resultados de uma analise de uma teia alimentar da Chesapeake Bay (vertambdrn Figura 20,13), em que 
as rnteragoes entre os 45 taxons foram quantificadas, e os taxons distribuidos em com parti mentos (o numero de compartimentos nao for 
p re determ inado), de tal manefra a maxrmizar o differencial entre a conectanda dentro dos compartimentos (neste caso, 0,0099) e aquele entre 
compartimentos (neste caso, 0,000067, mais do que duas ordens de grandeza mais baixa). As tefas alimentares podem ser consideradas 
com parti mentadas se tal diferencial for suficientemente grande. As setas representam as interaqoes e apontam do predador para a presa; 
tin has conti nuas, dentro dos compartimentos; 3inhas trace) ad as, entre compartimentos (segundo Krause et at., 2002). 
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A cascata trbfica 6 o cfelto indireto dcntro da teia ali¬ 
mentar que tcm recebido mais atcn^&o. Discutimos as casca¬ 
tes cm sistcmas co m tr-fes c quatro niveis trdficos e question a- 
mos sc elas sio igualmcnte cornu ns cm todos os tipos dc habi¬ 
tats, destacando a ncccssidade dc fazer uma distingio entre as 
cascatas no nfvel da comunidadc c no nivcl da esp^tie. Foi 
questionado sc as tcias alimentares, ou tipos cspeciais dc tcia 
alimentar, slo dominadas pelo controle dc cima para baixo 
(cascata trdfica) ou dc baixo para cima. Apds, definimos e dis¬ 
cutimos a importancia dc cspdcics-chave. 

Toda a comunidadc ccoldgica podc scr caractcrizada pcla 
sua cstrutura, sua produtividade c sua cstabilidadc temporal. 
SSo apresentados os diferentes significados dc “cstabilidadc”, 
distinguindo resiliSneia c rcsist£ncia, cstabilidadc local e glo¬ 
bal, e fragilidadc c robustez dinimicas. 

Dc acordo com a “sabedoria conventional”, durante 
muitos anos, as comunidades mais complcxas cram conside- 
radas mais cstdveis. Dcscrcvcmos os modelos matemiticos sim¬ 
ples que, pcla primeira vcz, abalaram csta corrcnte dc opiniSo. 
Mostramos como, cm gcraJ, tcm sido ambfguos os cfeitos da 
complcxidadc da tcia alimentar sobre a cstabilidadc das popu¬ 
lates cm sistemas model ados, c, para as propriedades agrega- 
das dc comunidades modeladas como um todo, como a sua 
biomassa ou produtividade, a complcxidadc (cspecialmente a 
riqueza cm es pities) tende a aumentar a cstabilidadc dc ma- 
ncira consistcntc. 

Em comunidades rcais, da mesma forma, a cvid^ncia 6 
ambfgua cm nfvel dc populate incluindo os cstudos que exa¬ 
minant as relates entre riqueza cm cspccics c concctancia c 
aqtides que manipulam experimentalmente a riqueza. Voltando 
ao nfvel dc comunidadc agregada como um todo, a evid£ncia 


rcspalda dc mode consistcntc a prevised dc que o aumento da 
riqueza aumenta a cstabilidadc (diniinui a variabilidade). No 
entente, ncssas considerates, destacamos a importancia da 
natureza dc uma comunidadc (nHo simplcsmcntc a riqueza), 
retornando k importancia dc esp^cies-chave. 

Sko discutidas as limitagScs c os padrdcs no compri- 
mento dc cadeias alimentares. Examinamos a evid£ncia se- 
gundo a qual o comprimcnto da cadcia alimentar 6 limit a- 
do pcla produtividade, pelo “espa^o produtivo” (produti- 
vidadc combinada com o tamanho da comunidadc) ou sim¬ 
ples mente pelo “espa^o” - mas cssa evid£ncia n£o 6 conclu- 
siva. Examinamos, igualmcnte, os argumentos scgundo os 
quais o comprimcnto dc cadeias alimentares 6 limitado pcla 
fragilidadc dinlmica (cm dltima andiisc, ndo-con vinccntc) 
ou por restates k morfologia c ao comportamento dos 
predadorcs. Hi uma evidente ncccssidade dc cstudos rigo- 
rosos dc muito mais tcias alimentares, antes que possam 
scr feitas gcneraliza^6cs aceitdvcis. 

Examinamos o esfor^o cm ligar a prevaMneia da onivo- 
ria e seus cfeitos sobre a cstabilidadc da tcia alimentar. £ dcs- 
tacado que nos primeiros trabalhos a onivoria era considerada 
rara e desestabilizadora, c os trabalhos recentcs mos tram que 
cla d comum c sem cfeito consistcntc sobre a cstabilidadc. 

Finalmente, pergun tamos se as tcias alimentares tendem 
a scr mais compartimcntadas do que scria esperado pelo aca- 
so. Como as divisdes dos Mbitats sio sutis, a cvid£ncia de 
compartimentos 6 bastante pobre, liavendo mesmo grande 
dificuldadc cm demonstrar a sua cxist£ncia (ou a sua falte) 
dcntro dos hdbitats. No entanto, existe um conscnso, a partir 
dc cstudos tedrieos, dc que as comunidades aumentam a csta- 
bilidade se elas sHo compartimcntadas. 



Capftulo 21 

Padroes na Riqueza em Especies 


21.1 Introdu^ao 


hot spots de 
riqueza em 
especies 


A varia^io do niimero dc espdcics no 
tempo e no espa^o 6 uma questSo que 
intriga nlo apenas aos ecdlogos, mas 
tambdrn a qualquer pessoa que obser- 
va c se inter css a pclo mundo natural. Esta questao 6 interes- 
santc por si sd, mas cla tern tambdm importancia prdtica. Cabe 
destacar que 44% das espdeies vegetais c 35% das espdeies dc 
vertebrados (cxceto os peixes) do mundo s&o end£micas cm 
25 hot spots separados, que cobrcm uma propor^ao pequena 
da superffeie terrestre (Myers etai., 2000). O eonhedmento da 
distribute espacial da riqueza em cspdcics 6 um prd-requisito 
para priorizar csfbrQos de conserva^io tanto cm krga escala (esta- 
bclcccndo prioridadcs globais) como em esealas regional c local 
(cstabcleccndo prioridadcs nationals). Este aspccto do plane] a- 
memo da conserva^io seri discutido na Se£io 22.4. 

£ importante fazer a distin^io en- 
tre riqueza em espicies (numero de es- 
especies pecics ptesentes em uma umdadc geo- 

grifica definida - ver Se^ao 16.2) c 
biodiversidade. O termo biodiversidade aparecc com £reqii£n- 
cia tanto nos mcios dc comunica^ao popularcs quanto na lite- 
ratura cientffka, mas sua defini^o muitas vezes 6 ambfgua. 
Na sua definite mais simplificada, a biodiversidade 6 apre- 
sentada como sin6nimo dc riqueza cm espdeies. A biodiversi¬ 
dade, no entanto, pode scr vista cm esealas men ores e maiores 
do que as especies. Por cxemplo, podemos incluir a diversida- 
de gcndtica dentro de espdeies, reconhecendo o valor da con- 
serva^io de subpopulagoes e subespdeies gcncticamcnte dis- 
tintas. Acima do nfvcl de espdeie, podemos querer garantir 
que seja proporcionada uma prot&jao especial its especies sem 
parentes prbximos, dc mo do que a diversidade evolutiva total 
da biota do mundo seja mantida tSo ampla quanto possfvel. 
Em uma escala ainda maior, podemos incluir na biodiversida¬ 
de a multiplicidadc dc dpos dc comunidades presentes cm 
uma rcgiHo - p&ntanos, desertos, estigios initial c final de uma 
fiorcsta cm sucesslo, e assim por diante. Assim, 6 bastante 


razodvel que a “biodiversidade” em si tenha uma variedade dc 
significados. Contudo, 6 ncccssdrio scr espedfico, sc o termo 
prccisa ter qualquer uso prdtico. 

Neste capftulo, rcstringimos nossa atcng&o na riqueza cm 
espdeies, cm parte devido k sua natureza fundamental., mas 
principal mente porque estSo disponiveis muito mais dados 
sobre este aspccto da biodiversidade do que sobre qualquer 
outro. Tr£s perguntas podem ser aqui formuladas. Por que al- 
gumas comunidades contifem mais espdeies do que outras? Exis¬ 
tent padroes ou gradientes dc riqueza cm espdeie? Se a respos- 
ta for positiva, quais s^o as raz6es da exist£ncia desses padroes? 
Existent respostas plausfvcis para as perguntas formuladas, mas 
cssas respostas absolutamente n&o siao conclusive. No entan¬ 
to, antes de ser uma frustrate, isto representa um desafio 
para os eediogos do futuro. Muito do fasefnio da eoologia reside 
no fato de que muitos dos problcmas s3o ruidosos, enquanto as 
soluqdes n3o o s&o. Vcremos que um entendimento integral dos 
padroes na riqueza cm espdeies passa pelo conliccimcnto dc to- 
dos os tdpicos ecoldgicos tratados ate agora nestc livro. 

Como cm outras dreas da ecolo- 
gia, a escala C uma caractcrlstica supc- eseaJa^° ^ 
rior nas discussoes sobre riqueza em macroecologia 
espdeiesj as explicates dos padrSes 

gcralmente apresentam componentes de esealas maiores e 
mcnorcs. Assim, o niimero de espdtics que vivem sobre uma 
rocha cm um rio refletird as influ^ncias locals, tais como a 
garna de micro-habitats proporcionados (sobre a superficie, 
cm fen das e debaixo da rocha) e as consequential das intera- 
q6cs das espdeies (compctig&o, preda^o., parasitismo). Con¬ 
tudo, as in£lu£ncias de natureza espacial e temporal cm escala 
maior tambdm serSo importantes. Assim, a riqueza cm espt?- 
cics pode ser grande sobre a rocha porque o pool regional dc 
cspMcs por si s6 € grande (no rio como um todo ou, em uma 
escafa ainda maior, na regi&o gcogrdfica) ou porque houve um 
inter valo Ion go desde a dltima mudan^a de posi^io da roclia 
devido a uma cheia (ou ap6s a dltima glacia^o na regi^o). 
Comparativamentc, t^m sido enfatizadas mais as quest6es eco- 
Idgicas locais do que as regionais, estimulando Brown e Mau- 
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rer (1989) a propor a macroecologia coma uma subdisciplina 
da ccologia - para buscar explicitamcnte compreender a dis¬ 
tribute c a abundincia cm eseala espacial e temporal gran¬ 
de. Os padroes geogrdficos na riqueza cm cspbcics constituem 
o foco principal da macro ecologia (por exemplo, Gaston e 
Blackburn, 2000; Blackburn c Gaston., 2003). 


21.1.1 Quatro tipos de fatores que afetam a 
riqueza em especies 


fatores 

geogr&ficos 


A riqueza cm especies de uma comu- 
nidade pode cstar rclacionada a mui- 
tos fatores, os quais siao de diferentes 
tipos. Em primeiro lugar, existem fatores que podem ser refe- 
ridos gcnericamcntc corno “gcogrdfieos”, cspccialmente a lati¬ 
tude, a altitude e, cm ambientes aqudticos, a profundidadc. 
Esses fatores muitas vczes slo correlacionados com a riqueza 
cm especies, conforme discutiremos abaixo, mas prcsumivel- 
mente nHo podem ser considcrados corno agentes causais. Sc a 
riqueza em especies muda com a latitude, deve haver algum 
outro fator que mude com a latitude c que cxerqa um efeito 
dircto sobre a comunidadc. 

^ Um s egundo grupo de Stores mos- 

cor relacionados tra realmente uma tcndcncia a eorre- 

lacionar-se com a latitude (ou altitu¬ 
de ou profundidadc), cm bora cssas 
correlates n&o sc jam perfeitas. Scgundo o grau cm que este- 
jam correlacionados, estes fatores podem representar uma parte 
na explicate* dos gradientes latitudinais c outros. Porbm, por 
n£o estarem perfeitamente correlacionados, elcs servem tam- 
bbm para mascarar as relaqocs ao Ion go de tais gradientes. Tais 
fatores inclucm a variabilidadc climdtica, a entrada de encr- 
gia, a produtividade do ambientc e possivelmcnte a “idadc” e 
a “severidade'' 1 do ambientc. 

Um outro grupo de fatores varia 
geograficamcnte, mas completamen- 
tc independence da latitude {ou alti¬ 
tude, localizaqiao insular ou profundi- 
dade). Por isso, elcs tendem a mascarar ou impedir as relaqoes 
entre riqueza cm especies c outros fatores. Isto 6 o que aconte- 
ce com o grau de perturbaqiio ffsica que um hdbitat experi- 
menta, com o scu isolamento c com o grau de heterogeneida- 
de ffsica e qufmica que o mesmo apresenta. 

Finalmcntc, cxistc um grupo de 
fatores que correspondcm a atributos 
bioldgicos de uma comunidadc, mas 
que tamb&n cxcrccm uma inSu£ncia importante sobre a cs- 
trutura da comunidadc da qual fazem parte. Entre esses fato¬ 
res, destacam-sc a intensidadc de prcdaq&o ou parasitismo de 
uma comunidadc, a intensidadc de compctiq&o, a hctcrogc- 
ncidade cspacial ou arquitctdnica gerada pclos prdprios orga- 
nismos c o status sucessionaf de uma comunidadc. Esses fato¬ 
res deveriam ser considcrados “sccunddrios”, pois silo conse- 
qii£ncias de influ^ncias externas ^ comunidadc. De qualquer 


fatores 

independents da 
latitude 


forma, todos elcs podem desempenhar papdis salientes na for- 
mataqao final da cstrutura da comunidadc. 

Muitos dcstes fatores foram discutidos em capftulos antc- 
riores {distiirbios c status sucessional no Capftulo 16 e compc- 
tiqlo, prcdaqSo e parasitismo no Capftulo 19). Neste capita- 
lo, continuamos a examinar as relaqocs entre a riqueza em 
especies c fatores dos quais se espera que cxerqam uma in- 
flufincia dircta. Em primeiro lugar, considcrarcmos os fatores 
cuja variaqiao 6 principalmcntc espacial (produtividade, hetc- 
rogeneidadc espacial, severidade ambiental - ScqSo 21.3) e, 
apds, aquelcs cuja variaq&o 6 principalmcntc temporal (varia- 
q&o climitica c idade ambiental - Seqiao 21.4). Estarcmos cn- 
tSo em condiq6es de considerar os padroes de riqueza cm es- 
pe-cies relacionados i drea do hdbitat c ao isolamento (padroes 
insulates - Seqiao 21.5), antes de examinarmos os gradientes 
de riqueza cm cspdcics relacionados i latitude, altitude, pro- 
fun didade, sucess&o c posiqao no registro fossil (Scqao 21.6). 
Na Seqiao 21.7, tomaremos um outro rumo, ao indagar se as 
variaqdes de riqueza em especies t£m consequential para o 
funcionamcnto dos ecossistcmas {por cxcmplo, produtivida- 
dc, taxa de decomposiqiao c ciclagem de nutrientes). Contu- 
do, iniciarcmos pci a construq&o de um modelo tedrico sim¬ 
ples (de acordo com MacArthur [1972], provavclmcntc o maior 
macro-ccbiogo, embora ele nSo tenha udlizado estc termo) que 
nos auxilie a rcfletir sobre as variaqScs da riqueza cm espbeies. 


21.2 Um modelo simples de riqueza em 
especies 


Para tentar entender os determinantes da riqueza em espbcics, 6 
convemente iniciar com um modelo simples. Suponlia, por sim- 
plicidadc, que os rccursos dispotifveis para uma comunidadc pos- 
sam ser descritos corno um continuum unidimensionat que abrangp 
R unidadcs de comprimcnto (Figura21.1). Cada espbeie usaape- 
nas uma potato dcsse continuum do rccurso, e cssas porqoes defi- 
ncm as Ltrguras dos nichos (n) das distintas cspbcics: a largura me¬ 
dia do nicho dentro da comunidadc e n. Alguns destes niclios se 
sobrcp6cm e as sobreposiqocs entre espdcics adjacentcs podem 
ser medidas por um valor o. A sobrepo- 
siqiao media dos nichos dentro da co¬ 
munidadc 6 cntSo o. Com estc simples 
ccndrio, 6 possfvel pondcrar por que al- 
gumas comunidades cont£m mais espd- 
cies do que outras. 

Em primeiro lugar, para dados valores de n c d t uma co¬ 
munidadc conteri mais cspbcics quanto maior for o valor de 
R, isto d, quanto maior a gama de rccursos (Figura 21.1 a). Isso 
6 verdadeiro quando a comunidadc 6 dominada pela compcti- 
q^o c as cspdcics “repartem" os rccursos (ver Scq£o 19.2). Po- 
rdm, tambdm serd presumivclmente verdadeiro quando a com- 
pctiqdo for relativamentc de pouca importdncia. Espectros mais 
amplos de rccursos forncccm os mcios para a cxist£ncia de 
uma gama mais arnpla de espdcics, indcpcndentcmcnte se elas 
intcragcm ou ndo entre si. 


um moctelo que 
in corpora a 
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FIGURA 21.1 Um modelo simples de ri¬ 
queza em espdcies. Cada espdcie utili- 
za uma porgSo ndos recursos disponl- 
veis (fl), sobrepohdo-se com espdcies 
adjacentes em um grau o. Em uma co- 
mu nidade pode haver mais espheres do 
que em outra {a) por causa de uma gran¬ 
de quantfdade de recursos (valor major 
de R), (b) porque cada esp&cie e mais 
especiaiizada (rr medio men or), (c) por¬ 
que cada especie se sobrepoe mais com 
suas vizinhas (o m£dio maior) ou (d) 
porque a dimensao do recurso d explo- 
rada de mo do mais complete (segundo 
MacArthur, 1972). 


Em segundo lugar, para, uma determinada gama de recur- 
sos, cxistiriio mais es paries se h for mcnor, is to se as esp^cics 
forem mais cspeeializadas no uso dos recursos (Figura 21.1b). 

Altemativamente, se as csp&rics sc sobrepdem em maior 
gran na sua utiliza^&o dos recursos {maior valor de o) t entSo, 
um ntimero maior del as pode cocxistir ao longo do mesmo 
continuum de recursos (Figura 21.1c). 

Finalmcntc, uma comunidade conted mais espdeies quanto 
mais saturadadafonao contrdrio, da contcra menos espdcics quanto 
mais inexplorado for o continuum de recursos (Figura 21.Id). 

21.2.1 Relate entre riqueza em especies 
local e regional 

Uma maneira de estimar o grau em 
que as comunidadcs estHo saturadas de 
especies 6 por mcio da rela^ao entre a 
riqueza cm especies local (cstimada em 
uma escala espaciai, cm que todas as 
especies da comunidade podem se cn- 


contrar) e a riqueza em especies regional {mimere de cspdcics 
no pool regional que teoricamcntc pode colon izar a comurii- 
dadc). A riqueza cm espdcics local is vezes 6 referida como 
riqueza ot (ou diversidade ot) c a riqueza cm espdcics regional 
como riqueza y. Se as comunidadcs estiverem saturadas de 
especies (isto 6, os espagos dos nichos cstdo totalmcnte utiiiza- 
dos), a riqueza local alcan^ard uma assfntota na sua rda£io 
com a riqueza regional (Figura 21.2a). Estc parc-ce ser o caso 
das comunidadcs de formigas liabitantcs do solo cstudadas 
por Soares e colaboradores (2001) {Figura 21.2b). Para gru- 
pos de plantas aquiticas e tcrrfcolas, peixes, mamiferos c para- 
sitos tern sido dcscritos padrdes similares, embora padrdes sem 
saturate sejam observados com freqiiencia para diversos 
tdxons, incluindo peixes {Figura 21.2c), insetos, aves, mamf- 
feros, repteis, moluscos e corals (rcvislo de Srivastava, 1999). 
Parcelas de riqueza regional local proporcionam uma ferra- 
menta adequada para tratar o tema da satura^o de comuni- 
dades, mas el as devem s er utilizadas com cautcla. Lorcau 
(2000), por exemplo, salientou que a natureza da rela^So de- 
pen de da maneira como a riqueza total (y) estd repartida entre 
riqueza dentro das comunidadcs (ot) e riqueza entre comuni- 
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FIGURA 21.2 (a) Em Lima comunidade saturada, espera-se que a 
riqueza local aumente com niveis muito baixos de riqueza regional, 
mas quo rapidamente alcance urn limits superior. Em uma comunida¬ 
de nao-saturada, por outre lado, espera-se que a riqueza local se|a 
uma proporgao constante da riqueza regional (segundo Srfvastava, 
1999). (b) Relagao assintdtica entre a riqueza local de comunidades 
de formigas habitantes da serrapilheira de parceias de 1 m 2 , em 10 
fragmentos florestais no Brasil, em relagao ao tamanho do pool regio¬ 
nal de especies (admitido ser o numero total de especies no fragmen- 
to florestal em questao) (segundo Soares et a/,, 2001). (c) Rela^ao 
nao-assintdtica entre riqueza em espdcies local (numero registrado 
por areas de tamanhos iguais de um leito de rio) e pools regionais de 
especies (numero de especies presentes em toda a bacia hidnogrSfi- 
ca da qual a amostra foi retirada) (segundo Bosenzweig e Ziv, 1999). 


dades (P). E como as diferentes comunidades sc distingucm 
umas das outras 6 uma questao de cscala. Em outras palavras, 
6 possfvel que os pesquisadores incluam erroneamente dentro 
dc uma comunidade varies habitats que deveriam set considc- 
rados como comunidades diferentes ou, alternativamente, eles 


podem cstudar comunidades locals empregando uma cscala 
inapropriadamente pequena (por cxcmplo, no cstudo de Soa- 
res et aJ. [2001] sobre formigas habitantes do solo, 6 possivcl 
que as parceias de 1 m 2 sc jam demasiadamente pequenas para 
cnquadrarcm-sc na categoria de comunidades “locals”). 


21.2.2 interagoes de especies e o modelo 
simples de riqueza em especies 

Po demos tamb^m considcrar a relagSo 0 papel da 
entre o modelo da Figura 21.1c dois 
tipos importances dc intcra^ocs dc es- 
ptfcics descritos cm capitulos antcriorcs - compcti^io intcrcs- 
pcdfica e preda^ao (ver cspecialmentc o Capftulo 19). Sc uma 
comunidade 6 dominada pela eompeti^ao intcrespecffica, pro- 
vavclmcntc os rccursos s&o totalmcntc cxplorados. A riqueza 
cm especies dependent entdo da gama dc rccursos disponfveis, 
do grau cm que as cspdcics sdo especialistas e do grau permitb 
do de sobreposi^do de nichos (ver Figura 21.1a-c). 

A prcdaqdo, por outro lado, d ca- 
paiz de cxcrcer cfeitos contrastantes. o p tip el da predagao 

Em primeiro lugjar, sabemos que os 
prcdadorcs podem cxcluir certas cspdcics dc presas; na ausen- 
cia dessas especies, 6 possfvel que a comunidade ndo seja com- 
pletamcntc saturada, no sentido de que alguns rccursos dispo- 
nfveis podem cstar incxplorados {ver Figura 21.1 d). Dess a ma- 
neira, a preda^&o podc reduzir a riqueza em espdeies. Em sc- 
gun do lugar, contudo, a preda^do podc tender a man ter as 
especies abaixo dc sua capacidade de suportc durante grande 
parte do tempo, reduzindo a intensidadc e a importincia da 
competifio intcrespecffica dircta por rccursos. Isso pode per- 
mitir entdo muito mais sobrcposi£6cs dc nichos c uma rique- 
za em especies maior do que cm uma comunidade dominada 
pda competi^do (ver Figura 21.1c). FinaLmcnte, a predagdo 
pode gcrar padroes dc riqueza similarcs aos produzidos pda 
competi^do quando as especies dc presas competem por “es- 
pago livre de inimigos” (ver Capftulo 8). Tal “competiqdo apa- 
rente” indica que a invasdo e a cocxist£ncia cstdvd dc presas 
Sdo favorccidas pelo fato de as presas screm suficientemcnte 
diferentes de outras especies de presas jd presentes. Em outras 
palavras, poderia haver um limitc d similaridadc das presas 
que podem cocxistir (equivalent aos supostos limites d simb 
laridadc de competidores coexistentcs). 


21.3 Fatores que variam espacialmente e 
influenciam a riqueza em especies 

21.3.1 Produtividade e riqueza em especies 


Nos caso dos vegetais, a produtivida- 
dc podc depender do nutriente ou da 
condifdo que 6 mais limitante para o 


variances em 
produtividade 
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crcscimcnto (tcma tratado cm dctalhe no Capftulo 17). Em 
tcrmos gcrais, a produtividade do ambicnte dc animais segue 
as mesmas tendtfncias dado ambicnte dc vegetais, ambas como 
resultado das mudangas dos nfveis dc rccursos na base da ca- 
deia alimentar e das mudangas dc condigocs crfticas, tal como 
a temperatura. 

Sc a produtividade mais aka cstl corrcl acionada como uma 
gama mais ampla dc rccursos disponfveis, entao isso provavd- 
mentc levari a um aumento da riqueza em esptfeies (ver Figu- 
ra 21.1a). Contudo } um ambicnte mais produtivo podc cen¬ 
ter uma taxa mais aka dc suprimento dc rccursos, mas nio 
uma variedade maior dc rccursos. Isso podcria determinar um 
mimero maior dc Indivfduos por csptfcic, em vez dc um au¬ 
mento do numero dc esptfeies. Altcrnativamcnte outra ver, mes- 
mo que a diversidade gcral dc rccursos permanega inakerada, tf 
posslvd que rccursos raros em um ambicnte improdutivo se tor- 
ncm suficicntcmcntc abundantes para permitir a cxisttfncia dc 
esptfeies adicionais em um ambicnte produtivo, porque esptfeies 
mais espccialiradas podem ser ajustadas (Figura 21.1b). 

Em gcral, entao, podemos esperar 
que a riqueza cm cspecies aumente 
com a produtividade - uma asserg4o 
que tf apoiada por uma anilise da ri¬ 
queza em esptfeies dc irvores na Ame¬ 
rica do Norte em relate a uma medi- 
da bruta da cncrgia ambicntal dispo nivel, a evapotranspirag^o 
potential (PET, potential evapotranspiration) r a quantidadc de 
igua que tf evaporada ou transpirada por uma superficic satu- 
rada (Figura 21.3a). Entretanto, cnquanto a cncrgia (calor c 
luz) tf neccssiria para o funeionamento das plantar cstas tam- 
btftn dependem criticamcnte da dispo nibilidade real de igua; 
a cn crgia c a igua dispo nfveis incvitavclmentc intcragem, pois 
as entradas mais altas de cncrgia provocam um aumento da 
evapotranspiragilo c uma deman da maior por igua (Whittaker 
et al. t 2003). Assim, em um cstudo com drvores no sul da 
Africa, a riqueza cm esptfeies crcsccu com a dispo nibilidade dc 
dgua (precipitag&o anuai), mas primeiro aumentou c depois 
diminuiu com a cncrgia disponfvel (PET) (Figura 21.3b). Mais 
adiantc nesta segao, apresentaremos c discutircmos outras re¬ 
lates em forma de “domo”. 

Quando o tipo de trabalho rcalizado na America do Norte 
(Figura 21.3a) foi estendido a quatro grupos dc vertebrados, 
verificou-sc que a riqueza em esptfeies estava corrcl acio nada 
attf um certo ponto com a prdpria riqueza cm esptfeies dc it- 
vores. Contudo, as mclhores corrclagocs foram obtidas com a 
PET (Figura 21.4). Por que a riqueza cm esptfeies animais cs- 
taria co rrcl acio nada positivamentc com a cncrgia atmosftfrica 
bruta? Nlo sc sabc a resposta exata, mas tf possivel argumentar 
que, para um animal cctottfrmico, tal como um rtfptil, o calor 
atmosftfrico adicional aumentaria a ingestio c utilizagiio de 
recursos alimcntarcs. ]i para um animal endottfrmico, como 
uma ave, o calor adicional representaria mcnos gasto dc rccur¬ 
sos para manrer a temperatura corporal e mais disponibilida- 
de para o crcscimcnto e a reproduce. Em ambos os casos, 
entao, isso podc provocar o crcscimcnto individual c popula- 



FIGURA £1.3 (a) Riqueza em especies arbbreas na America do Nor¬ 
te, ao norte da fronteira mexicana {onde o conti nente foi dividido em 
336 parcelas seguindo as linhas de latitude e longitude), em relagao k 
evapotrsnspir&gao potenciaf {PET) (segundo Currie e Paquin, 1987; 
Currie, 1991). (b) Riqueza em especies arboreas no sul da Africa (em 
celulas de 25.000 km £ ) em fungao da precipitagao anuai e da PET. A 
superifeie descreve o medelo de regressao entre riqueza em espe¬ 
cies, precipitagao anuai e PET, e os tragos verticals indicam a varia- 
gao residual associada com cada ponto de dados (segundo Whittaker 
eta!., £003; dados de O'Brien, 1993). 

cional mais rdpido, e, assim, populates maiotes. For isso, os 
locais mais quentes podem permitir a persisttfneia dc esptfeies 
com nidi os mais cstreitos e, portanto, tf possfvcl que tais am- 
bientes suportem um total dc csptfcics maior (ver Figura 21.1b) 
(Turner et ol m) 19%). 

As vczes, parccc que hi uma relagao dircta entre a riqueza 
cm csptfdcs animais e a produtividade vegetal. Estc foi o caso, 
por cxcmplo, na relagao entre a riqueza cm csptfcics de aves e a 
mtfdia anuai da produtividade primdria Ifquida na Africa do 
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F1GURA 21.4 Riqueza em espedes de {a) aves, (b) mamiferos, (c) anfibios e fd) repteis, na America do Norte, em relapao & evapotransprraqao 
potencial (segundo Currie, 1991). 


Sul (van Rcnsburg et al., 2002). Nos cases dos rocdores grani- 
voros c das formigas gtanfvoras nos desertos do sudocste dos 
EUA S Brown e Davidson (1977) registrar am correlates alta- 
mente positivas entre riqueza cm espdeies e precipita^o. Em 
regioes iridas, jd sc comprovou ampkmente que a prccipita- 
910 media anual csta intimamente relacionada a produtivida- 
dc vegetal c, portanto, a quantidade dc sememes disponfveis. 
£ especial mente notdvcl que, cm locals ricos cm espdcics* as 
comunkkdes continham mais cspdcics dc formigas muito gran- 
dcs (que consomcm sementes grandes) c mais espdeies de for¬ 
migas muito pequenas (que consomcm sementes pequenas) 
(Davidson, 1977). Parece que a gama dc tamanhos das se¬ 
mentes 6 maior nos ambientes mais produtivos (ver Figura 
21.1 a) on a abunddneia dc sementes torna-se suficicnte para 
man ter espdcics consumidoras adicionais com nichos mais cs- 
treitos (ver Figura 21.1b). 

For outro lado* o aumento de di- 
,, ou a dirninu^ao versidade com a produtividadc ndo 6 

absolutamentc uma regra universal 
conformc foi observado no tinico cx- 
perimento de Parkgrass, iniciado cm 1856 cm Rothamstcad* 
Inglatcrra (ver Se^So 16.2.1). Uma pastagem de 3 3 2 ha foi 
dividida cm 20 parcelas, duas das quais serviram como con- 
trolcs e as demais reeeberam tratamento com fcrtilizantes uma 


vcz por ano. Enquanto dreas nlio-fertilizadas permancceram 
csscncialmentc inalteradas, as dreas fertilizadas cxibiram um 
dcclfnio progressive da riqueza em cspdeics (e di versidade). 

Tais dedlnios, aos quais Rosenzweig (1971) referiu-sc como 
“paradoxo do cnriquecimcnto”, t£m sido hd muito rcconlieci- 
dos. Uma explicate possivcl para o paradoxo 6 que a produ¬ 
tividadc elevada leva a taxas altas de crcscimcnto populacio- 
nalj causando a extin qdo de algumas das cspdcics presen tes 
devido a uma conclusdo rdpida de to da cxclusdo compctitiva 
potencial. Em produtividadc mais baixa, 6 mais provdvel que o 
ambiente mude antes dc ser alcan^ada a cxclusdo compctitiva. 
Em di versos outro s estudos sob re comunidadcs vegetais (revi- 
sados por Cornwell c Grubb* 2003), tern sido constatada uma 
associagdo entre produtividadc alta c riqueza em espdeies baixa. 

Talvcz ndo seja surpresa que mui- 
tos estudos demonstrem um aumento 
c uma diminufodo da riqueza com a 
produtividadc cresccntc - isto d* a ri¬ 
queza cm espdcics pode ser mais alta 
cm nfveis intermedidrios de produti- 
vidade. A riqueza em cspdcics 6 baixa cm produtividades mais 
baixas por causa dc uma cscasscz de rccursos* mas tambdm 
diminui em produtividades mais altas cm que as cxdusocs com¬ 
petitive apressam-se para a sua conclusdo. Por cxemplo* exis- 
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tcm curvas cm dotno quando a riqueza cm cspdcics dc roedo 
rcs dc dcscrto 6 rcladonada ^ prccipita^o (e, logo, k produti- 
vidade) ao longo dc um gradicnte cm Israel (Abramsky c Ro- 
scnzwcig, 1983), quando a riqueza cm esp^cics dc plantas da 
Europa central 6 rcladonada ao suprimento dc nutrientes do 
solo (Cornwell e Grubb, 2003) c quando a riqueza cm tspi- 
dcs dc diversos grupos taxondmicos 6 rcladonada a produti- 
vidadc primdria bruta nas zonas aqudticas abertas dc lagos da 
America do Norte (Figura 21.5a). Mediante uma anilisc dc 
uma arnpla gama dc tais estudos, constata-sc que quando fo- 
ram comparadas comunidadcs do mesmo tipo gcral (por exem- 
plo, pradaria dc ervas altas), mas diferentes cm produtividade 


(Figura 21.5b), uma relate positiva foi o achado mais co- 
mum cm estudos animals (com um niimero considered dc 
relates cm do mo c negativas). Jd para as plantas, as relates 
cm dorno foram mais comuns, com mimeros mcnorcs dc rela¬ 
tes positivas c negativas {c ainda afgumas curvas cm forma 
dc U ndo-cxplicadas). Em 150 locais dc terras umidas na Eu¬ 
ropa, diferentes quanto ao tipo dc nutriente limitantc da pro¬ 
dutividade (nitrog£nio e fdsforo ou potdssio), Vcntcrink c co- 
laboradores (2003) cstimaram a relate entre riqueza cm cs- 
pdcics c produtividade vegetal. Elcs cncontraram padrocs cm 
forma dc d o mo cm locais limitados por nitrogenio e fdsforo, 
mas a riqueza cm cspdcics dcclinou monotonicamcntc com a 
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FIGURA 21.5 (a) Riqueza em especres de diversos grupos taxonomicos em lagos da America do Norte em relagao a produtividade prim&ria 
bruta (PPB), com ajuste das linhas de regressao quadraticas (todas significantes para P < 0,01) (segundo Dodson el al. t 2000). (b) Portenta* 
gem de estudos publicados sobre plantas e animais, mostrando diversos padroes de relaqao entre riqueza em especies e produtividade 
(segundo Mitteilbaoh etal., 2001). 
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produtividade cm locais limitados pelo potissio. Claramcnte, 
o aumcnto da produtividadc podc levar, e assim o faz, ao au¬ 
mcnto ou dccfoscimo da riqueza cm cspdcics - ou a ambos. 

A produtividadc frcqiicntemcntc, talvez sempre, cxcrcc sua 
influencia sobre a riqueza cm espdeies, cm couibina^So com 

outros fatorcs. Assim, vimos anterior- 
men te como a cocxistencia mediada 
pelo pasta dor ocorria com mais pro- 
babilidadc em situates ricas cm nu¬ 
trientes, com produtividadc vegetal 
alta, enquanto o pastejo cm locals im- 
produtivos c pobres cm nutrientes cs- 
tava associado a rcdui^o da riqueza vegetal (ver ScqSo 19.4). 
Alcm disso, a perturba^ao {tratada no Capitulo 16) pode tarn- 
bdm intcragir com o suprimento de nutrientes (produtivida- 
de) na determinate dos padrdcs de riqueza cm cspdcics. Wil¬ 
son e Tilman (2002) monitoraram durante oito anos os efei- 
tos dc quatro niveis de perturbaq^o (grans diferentes de araqio 
anuaJ) e da adi^o dc nitrog£nio (em um dclineamcnto Glo¬ 
ria] complete) sobre a riqueza cm csp«foics dc lavouras aban¬ 
don adas lid 30 anos. A riqueza cm csp^cics mostrou uma rela¬ 
te cm forma de domo com a perturbat°» cm tratamentos 
sem nitrogen io c com a mcnor adito dcste nutrientc, por- 
que, ao iongo do tempo, em nfveis intermedidrios dc pertur- 
bagocs, as plantas an uais colonizaram parcel as que de outro 
rnodo seriam dominadas por esp^cics perencs. Connido } ndo 
liouvc relate entre riqueza cm espdeies c perturbagSo nos tra¬ 
tamentos com nivcis altos de nitrog£nio, cm que claramente 
cmergiram cspMcs compctitivamcntc dominantes, inclusive 
cm parcel as perturbadas (Figura 21.6). Os nfveis mais altos de 
nutrientes supostamentc foram suficicntes para mantcr o crcs- 
cimcnto rdpido das csp^cics do min antes competitive c detcr- 
minar a excius&o competitiva das subordinates, entre cpisd- 
dios de perturbag&o. 

21.3.2 Heterogeneidade espacial 

Vimos antcriormcntc como a natureza cm mosaico dc um am¬ 
bient e, junto com um comportamcnto agregado, podc levar d 
coexist£ncia de csptfoics compctidoras (ver &eg£o 8.5.5). Aldm 
disso, cabe esperar que os ambientes cspacialmcntc mais Kete- 
rogeneos contcnliam cspdcics adicionais, porque proporcio- 
nam uma variedade maior de micro-hdbitats* uma gama mais 
ampla dc microciimas, mais tipos dc locais para cscondcr-se dos 
predado res c assim por diantc. Na pritica, a amplitude do espcc- 
tro de rccursos fica aumentada (ver Figura 21.1a). 

Em alguns cases, tern sido possfvcl rclacionar a riqueza cm 
csptfoics k heterogeneidade espacial do ambiente abidtico. Por 
excmplo, um cstudo com plantas crescendo cm 51 parcclas 

prdximas ao Rio Hood, Canadd, re¬ 
vel ou uma relate positiva entre rique¬ 
za cm espc^cies e um fndicc de hetero- 
gcncidadc espacial (baseado no ntime- 
ro dc catcgorias de substratos, dcclivi- 



Perturbagao (%) 


FIGURA 21.6 Riqueza em espedes em campos abandonados em Min¬ 
nesota, EUA, apos oito anos, segundo quatro niveis de perturbagao 
(quantificados em term os da percentage m de solo descoberto produ- 
zido por aragao anuai) em quatro niveis de adigao de nitrogenio. Os 
pontos sao valores de parcelas replicadas [1 m 2 ) e os circulos vazios 
re presen tarn as mddias dos tratamentos. As I i nil as de regressao sao 
mostradas apenas para as relagoes significantes [P< 0,05) (segundo 
Wilson e Tilman, £002). 

dadc, regimes de drenagem c pH do solo, entre outros aspcc- 
tos) (Figura 21.7a). 

A maioria dos estudos sobre hctc- 
rogcncidade espacial, contudo, tern 
rclacionado a riqueza cm esptfoies ani¬ 
mals a divers idadc estrutural das plan¬ 
tas do ambiente em que estes vivcm 
(Figura 2L7b-d), ocasionalmcnte cm 
consequ£ncia dc manipulate? experimental das plantas, como 
com as aranhas na Figura 21.7b, mas mais comumentc por 
mcio dc comparaqSes de diferentes comunidadcs naturals (Fi¬ 
gura 21.7c, d). No entanto, quer sc origine intrinsccamcnte 
do ambiente abidtico ou se estabelcga por outros componcn- 
tes bioldgicos da comunidadc, a heterogeneidade espacial 6 
ca.paz dc promover um aumento na riqueza cm cspdcics. 


combinada com 
outros fatones, a 
produtividade 
pode afetar a 
riqueza em 
e species 


riqueza e 
heterogeneidade 
em um ambiente 
abibtico 


riqueza animal 
reladonada a 
heterogeneidade 
espacial das 
plantas 
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(a) 




(d) 



FIGURA 21.7 (a) Relagao entre o nu- 
mero de plantas por pares las de 300 m 2 
prtiximas ao Rio Hood, Territdrios do 
Noroeste, Canada, sum indie e {varian* 
do de 0 a 1) do heterogeneidade os pa* 
dal de fatoros abidticos assoc iados com 
topografia e solo (segundo Gould o 
Walker, 1997), fb) Em urn ostudo expo* 
rimental, o numero do espdeies de ara- 
nhas vivendo nos ramos do abeto de 
Douglas aumenta com a diversidade 
estrutural da planta. As plantas "nuas”, 
"semi~nuas B ou *pobremente cobertas" 
foram men os diversas do que as plan¬ 
tas normals fcontrole’') por terem seus 
espinbos removidos; aquolas "conecta- 
das" oram mats divers as porque seus 
ramos estavam entrelagados (segundo 
Halaj etal., 2000), (c) Relagao entre ri* 
queza animal e rnn fndico de divers ida- 
de estrutural da vegetagao para poixes 
do £gua doce do 10 lagos em Wiscon¬ 
sin (segundo Tonn o Magnuson, 1982),. 
(d) Relagao entre a riqueza em espe¬ 
des de fonmigas arborlcolas em duas 
regioes do savana brasileira e a riqueza 
em os pedes de arvores (om substitui- 
gao a heterogeneidade espacial). (C), 
Distrito Federal; {•), regiao do Parao- 
poba (segundo Ribas et aL, 2003). 














CAPITULO 21 : Padroes ma Riqueza em EspEcies 611 


(a) <b> 



F3GURA 21.8 (a) 0 numero de esp&cies 
vegetal s por 72 m 2 de unidade de amos- 
tragem na tundra artica do Alasca au- 
mentacOFTi o pH (s eg undo Gough etaK, 
2000). (b) O numero de taxons de in* 
vertebrados em riachos na Ashdown 
Forest, sui da Inglaterra, aumenta com 
o pH da agu a (segu n do Town se nd et af., 
1983). 


21.3.3 Severidades ambientafs 

o que significa ser Os ambientes dominados por um fa- 
sev ero ? tor abidt ico cxtremo - mui tas vezes de 

ambicntes severos - sdo mais diffccis 
de sc rcconliecer imcdiatamente. Utm visdo antropoc^ntrica. 
poderia dcscrcvcr como cxtremos os habitats muito frios oil 
muito qucntcs, os lagos aicalinos e os rios intcnsamcntc poiu- 
fdos. Contudoj as cspdcics cvoluem e vivcm cm tais ambien¬ 
tes, c o que 6 muito frio e cxtremo para nds podc parccer 
confortdve! para um pingiiim na Antdrtica. 

Podcrfamos ten tar contomar o problema “dcixando que 
os organismos deeidam”. Um ambiente pode scr classifies do 
como txtremo , sc os organismos nao conscgucm viver nelc. 
Pordm, sc afirmarmos - como acontccc frcqtientcmcntc - que 
a riqueza em cspddes 6 mais baixa em tais ambientes, entao 
essa dcfmi^do torna-sc circular c 6 delincada para provar a hi- 
pdtesc que desejamos testar. 

Talvcz a definite mais razodvel de uma conditio extrema 
seja a que cxija, dc qualqucr organismo que a tolere, uma cs- 
trutura morfoldgica ou um mccanismo bioquimico que nHo 
se cncontra na maioria das espdcics afins c represente um cus- 
to, cm termos encrgdticos ou cm termos de mudampas corn- 
pens atdrias cm sens processes biolbgicos. Por cxcmplo, as plan- 
tas qne vivcm cm solos muito dcidos (pH baixo) podem ser 
afetadas diretamente pelo dano causado por forts dc hidrog£- 
nio ou in diretamente mediantc defici£ncias na disponibilida- 
dc c absor^lo de rccursos importantes, tais como fdsforo, mag- 
ndsio e cilcio. AMm disso, aluminio, magndsio e metais pesa- 
dos podem ter suas soiubilidad.es aumentadas ate nivcis t6xi- 
cos, e a atividadc mioorrfzica c a fixa^So do nitrogfcnio podem 
ser prcjudicadas. As piantas podem tolcrar valorcs baixo s dc 

pH se possufrem estrutunas ou meca- 
nismos cspccfficos que Hies permitam 
evitar ou neutralizar esses efeitos. 

Os ambientes que possucm pH 
baixo podem, assim, ser considcrados 


severos. O mimero m&dio dc cspdcics vegetais registradas por 
unidade dc amos tragem, cm um estudo realizado na tundra 
drtica do Alasca, foi realmente mcnor cm solos com pH baixo 
(Figura 21.8a). Similarmcntc, a riqueza cm espdeies dc inver- 
tebrados bentdnicos de riachos na Ashdown Forest (sul do 
Reino Unido) foi nitidamente mcnor nos riachos mais dcidos 
(Figura 21.8b). Outros cxemplos dc ambientes cxtremos que 
sio associados k riqueza cm cspdcics baixa inclucm as fontes 
termais, as cavernas e os corpos d’dgua altamcntc salinos como 
o Mar Morto. O problema com esses cxemplos, entretanto, 6 
que cles siio caracterizados tamtkSm por outras varidveis asso- 
ciadas k riqueza baixa em cspdcics, tais como a produtividadc 
pequena e d hcterogencidade cspacial baixa. Aldm disso, mui- 
tas cspdcics ocuparn dreas pequenas (cavcrnas, fontes termais) 
on dreas raras, comparadas com outros tipos de hdbitat (ape- 
nas poucos cursos d'dgua do sul da Inglaterra sdo dcidos). Por- 
tanto, os ambientes cxtremos podem scr vistos como ilhas pe¬ 
quenas e isoladas. Na Sc^do 21.5.1, veremos, igualmcntc, qnc 
cstas caracterfsticas cstdo gcralmcntc associadas d baixa. rique¬ 
za cm cspdeics. Embora parc^a razodvcl que os ambientes in- 
trinsecamentc cxtremos mantivessem poueasespdcics, tern sido 
extremamente diflcil comprovar tal premissa. 

21.4 Fatores temporariamente variaveis que 
influenciam a riqueza em especies 

As variagocs temporais cm condi^oes c rccursos podem scr 
previsiveis ou imprcvisivcis c operam cm esealas dc tempo desde 
miuutos atd sdculos e mil^nios. Toda.s das podem influcnciar 
profundamente a riqueza cm cspdcics. 

21.4.1 Variacao climatica 

drferenciagao 

temporal de rsiohos 

Os efcitos da varia^do climdtica. sobre 
a riqueza cm cspdcics dependem do 


os ambientes 
severos sao a 
causa da baixa 
riqueza em 
espdeies? 
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(a) Aves 



(b) Mamiferos 


(c) Gaslr6pocJes 




FIGURA 21.9 Relates entre a riqueza em especies e a amplitude das temperatures madias mensais em locals ao longo da costa otidental da 
America do Norte, para (a) aves s (b) mamiferos e (c) gastropodes (segurtdo MacArthur, 1975), 


caritcr previslvel ou imprevisfvel de cal variable (medida cm 
cscalas dc tempo cm consoninda com os organismos envolvi- 
dos). Em um ambiente que sc altera de modo sazonal, previsl- 
vcl, as diferentes espdcics podem cstar adaptadas is condiqdes 
predominates cm ipocas distintas do ano. Portanto, podc-se 
esperar que cm um ambiente sazonal coexistam mais espicics 
do que cm um completamente constantc (ver Figura 21.1a). 
Plantas anuais diferentes cm rcgiocs temperadas, por exem- 
ploj germinam, crcsccm, floreseem c produzem sementes cm 
momentos distintos durante um cido sazonal; ji o fitoplinc- 
ton c o zoopMneton, nos grandcs lagos temperados, atraves- 
sam uma succsslo sazonal com diversas cspdcics que se alter¬ 
nant na dominlncia, I medida que mudam as con diod es e 
outros recurs os se tornam disponfveis. 

Em ambientes nlo-sazonais, por 
outro lado, cxistcm o port uni dadcs 

ambientes nio- 
sazonais 


para espcaanzaqa .0 que nao sao cncon- 
tradas cm ambientes sazonais. Por 
cxemplo, seria diffcil a cxist^ncia dc um animal frugfvoro obri- 
gatdrio, dc vida longa, cm um ambiente sazonal em que os 
frutos estlo disponiveis apenas durante um perlodo muito li- 
mitado do ano. Todavia, taJ cspccializaqlo se observa repeti- 
damente em ambientes tropicals, nlo-sazonais, ondc hi ofer- 
ta contfnua dc um ou outro tipo dc fruto. 

A variable climitica imprevisfvel 
(instabilidade climitica) pode cxcrccr 
muitos efeitos sobre a riqueza cm cs- 
picics: (i) os ambientes estivcis podem 
ser capazcs dc mantcr espdeies espe- 
cializadas que provavelmente nao persistiriam ondc as condi- 
$6es ou os recursos flutuassem de mancira drastica (ver Figura 
21, lb); (ii) os ambientes cstivcis tem mais probabilidadc de 
ficar saturados dc espdeies (ver Figura 21.Id); e (iii) a tcoria 
sugcrc que, cm ambientes mais estiveis, seti encontrado um 
grau maior dc sobrcposi^Io de nichos (ver Figura 21.1c). To- 
dos estes processes poderiam aumentar a riqueza cm espMes. 
Por outro iado, as populates cm um ambiente cstlvel t£m 
mais probabilidadc dc alcan^ar suas capacidades dc suporte, a 
comunidade tem mais probabilidadc de ser dominada por 


a instabilidade 
dim&tica pode 
aurnentar ou 
diminuir a riqueza... 


...mas nao hi boas 
evidences em uma 
ou outra dire^ao 


competi^So c, por isso, hi maior probabilidadc de as cspdcics 
scrcm cxclufdas per competiqlo (onde o valor dc & d menor; 
ver Figura 21.1c). 

Alguns cstudos parccem apoiar a 
idiia de que a riqueza cm cspdcics au- 
menta I medida que dccrcscc a varia¬ 
ble climitica. Por cxcmplo, cxiste uma relate negativa signi- 
ficativa entre riqueza em cspicics c a amplitude das tempera- 
turas madias mensais para aves, mamlferos e gastrbpodcs que 
habitant a costa ocidcntal da America do Norte (desde o Pa¬ 
li ami, no sul, ate o Alasca, no nortc) (Figura 21.9). Esta cor¬ 
relation no entanto, nlo prova a cxist^ncia de uma reIa.£lo de 
causa c efeito, pois hi muitos outros aspectos que se alteram 
entre o Panami e o Alasca. Nao hi uma rclaglo confirmada 
entre instabilidade climitica c riqueza cm esp^cics. 


21,4.2 Idade do ambiente: tempo evolutivo 

Com £reqii£ncia, tem sido sugerido 
que as comunidades s 6 “perturb adas” 
cm escalas de tempo muito extensas 
podem, entretanto, carecer de certas 
cspicics, pois ainda precis am atingir um cquilfbrio ccoldgico 
ou evolutivo. Assim, as comunidades podem diferir quanto i 
riqueza cm cspdcics porque algumas chegaram mais perto do 
cquilfbrio e, portanto, estlo mais saturadas do que outras (Fi¬ 
gura 21 .Id). 

Por cxempfon muitos autorcs argu- 
mentam que os trdpicos sio mais ri- 
cos em cspicics do que as regimes tem- 
pcradas, ao menos cm parte, porque 
as zonas tropicais t£m cxistido durante perfodos longos e inin- 
terruptos de tempo evolutivo, enquanto as rcgiocs tempera- 
das ainda estlo sc rccupcrando das glaciates do Pleistocene. 
Contudo, parccc que a cstabilidade a longo-prazo dos trdpi- 
cos foi, no passado, bast ante exagerada pclos ecdlogos. En¬ 
quanto as zonas climiticas c bidticas da regilo tcmpcrada sc 
dcslocaram para o equador durante as glaciaq6cs, parece que a 


trbpicos imutlveis 
e zonas 
temperadas em 
recLipera^ao? 


rectipera^ao 
vari^vel do urna 
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florcsta tropical sc restringiu a um nilmcro limitado dc refiigi- 
os pequcnos circundados por campos. For isso 3 6 insustcntd- 
vcl o contrastc simplista cntre os trbpicos imutiveis c as rc- 
gi5cs tcmpcradas perturb adas c em rccupera^iao. 

Uma compata^o cntre as duas rcgiocs polares podc ser 
mais instrutiva. Os ambientes marinhos drtico c antirtico slio 
frios, sazonais e fortemente influenciados pclo gelo, mas suas 
histdrias silo completamentc diferentes. A Lada do Artico per- 
dcu sua fauna quando foi cobcrta por gelo espesso permanen- 
tc no augc na dltima glaciafSo e a recoloniza^ao cstd em anda- 
mento, enquanto ao redor da Antdrtica, desde o Pafeozbico 
mddio, existiu uma fauna de iguas superficiais (Clarke c Cra- 
me, 2003). Atualmente, as duas faunas polarcs exibcm nftidos 
contrastcs, sendo a irtica depauperada e a antdrtica tica 3 pro- 
vavclmcntc refletindo a import&ncia dc suas histbrias. 

21.5 Area de habitat e isolamento: 
biogeografia de ilhas 

Estd bem-cstabclecido que o numero 
de cspddcs cxistentcs cm ilhas dccrcs- 
ce k medida que as dreas delas dimi- 
nuem. Tal rela^o espicie-drea 6 mostta- 
da na Figura 21.10a para plantas vascu- 
larcs terrfcolas, cm ilhas no Arquipdlago Estocolmo, Sucda. 

As “ilhas”, contudo, n&o slo necessariamcntc peda^os dc 
terra circundados por dgua do mar. Os lagos sdo ilhas em um 
“mar” dc tcrra 3 topos dc montanhas sdo ilhas dc altas altitudes 


cm um oceano de baixa attitude c clareiras dc uma florcsta sdo 
ilhas cm um mar de drvores. Podc tambdm haver iUias dc ti- 
pos gcoldgicos particulates, dc tipos dc solos ou de tipos de 
vegeta^do circundadas por tipos diferentes dc rocha, dc solo 
ou de vegetaqlo. As relates cspbcics-drea podem ser igual- 
mcnte aparentes para esses tipos de ilhas (Figura 21.10b-d). 

A rcla^io cntre riqueza cm cspbcics e drea de hdbitat 6 um 
dos mais consistentcs padroes ccolbgicos. No entanto 3 o pa- 
drdo rcssalta uma importante qucst&o: “O cmpobrccimento 
dc cspdcics em ilhas 6 maior do que scria esperado em dreas 
continentals comparativamcntc pequenas?” Em outras pala- 
vras, o isolamento caractcrfstico observado cm ilhas contribui 
para o scu cmpobrccimento em espdeies? Estas sdo importan- 
tes qucstocs para entender a estrutura dc uma comunidade 3 
uma vcz que hd muitas ilhas ocednicas, muitos lagos 3 muitos 
topos de montanhas, muitas florcstas circundadas por earn- 
pos, muitas irvores is ol adas, e assim por diantc. 

21,5.1 Aleoria do equilibrio de MacArthure Wilson 

Provavelmente, a razdo mais dbvia pela qual as dreas maiorcs 
deveriam corner mais cspdcics 6 que cssas dreas tipicamcnte 
abrangem mais tipos diferentes de hdbitats. Contudo, 
MacArthur c Wilson (1967) acrcditavam que cssa explicate 
era demasiadamentc simples. Em sua teoria do equilibrio da 
biogeografia de ilhas, elcs argumentaram: (i) que o tamanho da 
ilha c o grau dc isolamento cxerciam papdis importantes - que 
o mimero de cspdcics cm uma ilha d determinado por um 


as ilhas main res 
centum mais 
espdeies; 
comparando 
explicates 


(a) W 



(c) {d} 



FIGURA 21.10 Relates especie-area, 
(a) Plantas em ilhas na zona leste de 
Estocolmo, Sudeia; levantamento 
conduido em 1999, apos o pastejo e o 
corte terem cessados; ■, levantamento 
conduido em 1908, quando foi pratica- 
da agriculture intensive {segundo 
Lofgren e Jerling, 2002). (b) Aves habi- 
tan do lagos na Florida (segundo Hoyer 
e Canfield, 1994). (c) Morcegos habitan- 
do cavernas de tamanhos diferentes no 
Mexico (segundo Brunet e Medellin, 
2001). (d) Peixes vivendo em corpos 
d’agua de tamanhos diferentes durante 
a primavera em deserto australiano (se¬ 
gundo Kodric-Brown e Brown, 1993). 
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FI GURA 21.11 Taoria do equilibrio da biogeognafia da ilhas da Mac Arthurs Wilson (1967). (a)Taxa da imrgra^ao de especres para umaiJha am 
rala-gao ao numaro da espdcies residences, para rlhas grandas a pequenas e para ilhas proximas e distances, (b) Taxa de extingao de espdcles 
em uma rlha am relagao ao numero de especres rasidantes, para ilhas grandas e pequenas. (c) Balance antre Imrgra^ao e extingao em ilhas 
paquenas e grandas, em ilhas prbximas e distances,. Em cada caso, S' 6 a riqueza am espdcies no equilibria; P, proxima; D, distante; G, grande; 
Q, pequena. 


balance entrc imigra^iao c extin <£io; (ii) que esse balanqo 6 di- 
ndmico, com cspdcies continuamcntc sc extinguindo e scndo 
substitufdas (atraWs da imigra^do) pcias mcsmas cspdcics ou 
por outras- e (iii) que as taxas dc imigra^do c cxtinifdo podcm 
variar com o tamanho da ilha e o isolamento. 

Tomando a imigragdo como pon- 

de^Arthure^^ to dc P* rtick > imagine uma ilha que 
Wilson... ate o memento ndo contem qualquer 

espdeie. A taxa de imigra^do dc esp^ 
cies serd alta, porque todo o indivfduo colonizador representa 
uma espdeie nova para tal ilha. No entanto, d medida que o 
mlrncro dc espedes resi dentes c reset, diminui a tax a dc imi- 
gra^do de novas espedes ainda ndo representadas na ilha. A 
taxa de imigra^do chcga a zero quando todas as cspMcs da 
fontc (isto 6, do contincnte on dc outras ilhas vizinhas) estdo 
presences na ilha cm questdo (Figura 21.11a). 

O grdftco dc imigra^do 6 representado por uma curva, pois 
provavclmcntc a taxa de emigrate 6 cspedalmcntc alta quan¬ 
do hd poucos residentes c muitas das espddes com maior po- 
der de dispersdo ainda ndO' chegaram. De fato, a curva seria 
representada mais adequadamentc por um “borrdo” do que 
por uma linha dc tragado nftido, pois a curva exata dcpcndcrd 
da scqu£ncia exata cm que as cspdcics chegam, e isso variard 
ao acaso. Neste sentido, a curva dc imigra^do podc ser con si- 
dcrada como a mats propdvel. 

A curva exata de imigra^do dependerd do grau dc isola¬ 
mcnto da ilha cm rela^do d sua fontc de colonizadotcs poten- 
cials (Figura 21.11a). A curva sempre alcancpira o valor zero 
no mesmo ponto (quando todos os membros da fontc forem 
residentes), mas geralmcnte cxibird valorcs mais altos nas ilhas 
prdximas d fontc dc imigra^do do que nas ilhas mais distantes, 
uma vez que os colon izadorcs terdo uma chance maior dc die- 
gar a uma ilha quanto mais prdxima cla estiver da fontc. Tam- 


...e curvas de 
extingao 


bdm 6 provdvcl que as taxas dc imigra^do sejam gcralmcntc 
mais altas cm uma ilha grande do que cm uma pequena, pois 
a ilha maior representa um alvo maior para os colon izadorcs 
(Figura 21.11a). 

A taxa de extin^do de espdeies cm 
uma ilha (Figura 21.11b) 6 prdxima 
a zero quando ncla ndo hd cspdciesj e gcralmcntc serd baixa 
quando o numero dc espdeies forreduzido. Conmdo, atco- 
ria sup6c que, d medida que o numero dc espdeies reside n- 
tes crcscc, aumenta a taxa dc extinqdo, provavclmcntc a uma 
taxa superior d proporcional. Acrcdita-sc que isto ocorra 
porque, com mais espedes, a cxclusdo compctitiva 6 mais 
provdvcl e o tamanho mddio da populaqdo dc cada esp^cie 
6 mcnor, tornando-a mais vulncrdvcl d extinqdo por moti¬ 
ves aleatdrios. Um raciocfnio similar sugcrc que as taxas dc 
extin^do deveriam ser mais altas cm ilhas pequenas do que 
cm grandes - as populates serdo tipicamcnte mcnorcs nas 
ilhas pequenas (Figura 21.1 lb). Assim como na imigra^do, 
6 melhor considerar as curvas de extin^do como as “mais 
provivcisT 

Para observar o efeito Ifquido da 
imigra^do e da extin^ao, as suas res- 
pcctivas curvas podem scr superpos- 
tas (Figura 21.1 lc). O numero dc espdcics cm que as curvas se 
cruzam (^T) corresponde a um cquilfbrio dindmico e deveria 
scr a riqueza cm esp^cics caractcrfstica da ilha cm questdo. 
Abaixo dc 5*, a riqueza aumenta (a taxa de imigragdo 6 supe¬ 
rior d taxa de extin^o); acima dc JST, a riqueza diminui (a 
extingdo 6 superior d imigragdo). A tcoria, entdo, estabelcce 
uma sdric de prcvisocs: 


o balango entre 
imigragao e 
extlngao 


L O mimero dc csp^cics de uma ilha deverd pcrmancccr mais 
ou mcnos constante com o passar do tempo. 












CAPITULO 21 : Padroes ma Riqueza em EspEcies 615 


2. Esta constdncia dcvcrd ser o rcsultado dc uma renovagdo 
contfnua das esp^des, com algumas sc tornando cxtintas c 
outras imigrando. 

3* As ilhas grandes dcvcrdo possuir mais cspdcies do que as 
ilhas pequenas. 

4„ O niimero de cspdcics dc uma ilha devera dimimiir com o 
sen gran dc isolamento. 

nem todas as No entanto, 6 import ante obser¬ 

ver que vdrias dcssas provisoes podc- 
do equilibrio sao ^ , , r - , 

riam tambem ser teitas sem qualquer 

referenda d tcoria do cquiifbrio. Ca- 
beria esperar, por cxemplo, uma constdncia aproximada do 
mimero dc cspdcics, sc a riqueza fosse determinada simplcs- 
mentc pelo tipo dc ilka. Similarmente, cabcria esperar uma 
riqueza mais aka nas ilhas maiorcs como conscqudncia dcstas 
possufrem mais tipos de habitats. Portanto, uma comprova- 
£do da tcoria do cquiifbrio consistiria em observer sc a riqueza 
cresce com a duea cm uma taxa maior do que poderia ser cxpli- 
cado unicamcntc pel os aumentos da diversidade dc hdbitats 
(ver SeifSo 21.5.2). 

O efeito do grau de isolamento das ilhas podc ser considc- 
rado de modo completamente separado da tcoria do equili- 
brio. O mcro rcconhecimento de que mukas espdeies possuem 
uma capacidadc dc dispersao limitada, c dc que ainda ndo 
colonizaram todas as ilhas, leva d previseo dc que as ilhas mais 
distantes t&m men os probabilidadc dc screm saturadas com 
colonizadores potcnciais (ver Sc^do 21.5.3). No entanto, a 
previsdo final que emerge da tcoria do cquiifbrio - a constin- 
cia como rcsultado da renova^o - d verdadciramcntc caractc- 
rfstica dcssa tcoria (ver Sc^do 21.5.4). 


21.5.2 Apenas diversidade de habitats - ou um 
efeito separado da area? 


um example em 
que a diversidade 
de habitats e de 
irnportaroa vital 


A questdo fundamental da biogcogra- 
fia dc ilhas, entao, 6 se cxistc um “efeito 
de ilha” como tal ou se as ilhas sim- 
plcsmcntc mantdm poucas cspecies 
porque sdo areas pequenas com pou- 
cos hdbitats. A riqueza em espdeies aumenta com a drea a uma 
taxa maior do que podc ser explicado somentc pclos aumentos 
da diversidade de hdbitats? Alguns estudos t&n tentado divi- 
dir a variagdo cspdcics-drca das ilhas entre aqucla parte que 
podc scr explicada inteiramente em termos dc diversidade dc 
habitats e aqucla outra que permancce c deve scr explicada 
pelo prdprio efeito da drea da ilha. Para besouros das Ilhas 
Candrias, a rcla^So da riqueza cm espdeies foi mnito mais for¬ 
te com a diversidade dc hdbitats (medida pcla riqueza cm espd- 
cies vegetais) do que a com a drea insular, c isto d particularmente 
evidente para os besouros herbfvoros, prcsumivelmentc devido ds 
suas exigdneias alimcntarcs cspcciftcas (Figura 21.12a). 

Por outro lado, cm um cstudo sobre a variedade dc grupos 
animais que vivem nas Antilhas Menores, a variaqdo da rique¬ 


za cm espdeies de ilha para ilha foi di- part glo da 1 v s ao 
vidida, cstatisticamente, naquilo atri- entre a diversidade 
buivcl k irca insular apenas, naquilo ;; iJ L ;: ' ts e a ^ rea 
atribuivel d diversidade dc hdbitats 
apenas, naquilo atribufvcl d variagdo 
correlacionada entre drea e diversidade dc hdbitats (e, portan- 
to, ndo-atribufvcl a apenas uma ou outra) c a nenhuma. Para 
rdpteis c anffbios (Figura 21.12b), como os besouros das Ilhas 
Candrias, a diversidade de hdbitats foi muito mais importantc 
do que a drea da ilha. Pordm, para morccgos, ocorreu o inver¬ 
se, e para aves c borbolctas, tanto a drea como a diversidade de 
hdbitats tiveram papdis importantes. 

Em algumas ilhas pequenas dc 
manguc na Bafa da Fldrida, foi reali- 
zado um experimento para tentar sc- mangue 
parar os cfeitos da diversidade dc hd¬ 
bitats e a drea (Simbcrloff, 1976). E^tas ilhas consistem cm 
unidades pliras de Rhizophora mangle f que mantdm comuni- 
dadcs dc insetos, aranlias, cscorpiocs c isdpodcs. Apds um le- 
vantamento prcliminar da fauna, algumas ilhas for am reduzi- 
das cm tamanlio, mediantc uma serra mccdnica. A diversida¬ 
de de hdbitats ndo foi afetada, mas, apesar disso, a riqueza em 
cspdcics de artfopodes diminuiu cm tr&s ilhas durante um pc- 
riodo de dois anos (Figura 21.13). Uma ilha utilizada como 
controlc, cujo tamanho ndo mudou, mostrou um ligeiro au- 
mento da riqueza n estc mesmo perfodo, prcsumivelmentc como 
rcsultado dc cvcntos fortuitos. 

Uma outra mancira de tentar dis- graficcs de especies- 

tinguir um efeito cspccffico da drea 

& r continentals 

insular C atravCs da comparagdo dc com pa ravels 

grdficos de esp&ies-drea das ilhas com 

os de dreas continentais dcfiuidas arbitrariamentc. As rela^ocs 
espdeies-drea de dreas continentals deveriam ser devidas quase 
inteiramente d diversidade de hdbitats (junto com algum efei¬ 
to de “amostragem” cnvolvendo um aumento da probabilida¬ 
dc de detcc^do de espdeies raras cm dreas maiorcs). Todas as 
cspdcics serdo capazcs dc sc “dispersar” entre as dreas conti¬ 
nentals e o fiuxo continue de indivfduos atravds dos limites 
arbitrdrios mascarard, portanto, as cxtinq6cs locals (isto d, o 
que seria uma extin^do em uma ilha d prontamente compcn- 
sado pcla troca dc indivfduos entre as dreas locals). Assim, 
uma drea continental deftnida arbitrariamentc deveria contcr 
mais espdeies do que uma ilha sob outros aspcctos equivalcn- 
te, c isto geralmentc d interpretado dizendo que as inclina^ocs 
dos grdficos de cspdcics-drca para ilhas dcvcm scr mais incli- 
nadas do que as dc dreas continentals (uma vcz que o efeito do 
isolamento insular deve ser mais marcado uas ilhas pequenas, 
onde as cxtin^dcs sdo mais provdveis). A diferen^a entre os 
dois tipos de grdficos seria entdo atribufvcl ao efeito insular. A 
Tabela 21.1 mostra que, apesar da variable considcrdvcl, os 
grdficos das ilhas apresentam tipicamentc inclina^ocs mais 
pronunciadas. 

Observe que um uumero reduzido de espdeies por unida- 
de nas ilhas deveria produzir tambdm um valor menor da intcr- 
scc^do sobre o eixo 5 do gtdfico de cspdcics-drca. A Figura 21.14a 
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anfibios 


FI GURA 21.12 (a) Relagoes entre riqueza em e species da besouros herbivores (C) e carnivores (A) das Ilhas Can arias com a drea insular a 
com a riqueza em especies vegetais (segundo Becker, 1992). (b) Proporgao da variancia, para quatro grupos animals, na riqueza em espdcles 
entre ilhas das Antilhas Menores relacionada unicam ente a area insular, unicamenta k drversidade da habitats, k variagao correlacionada entre 
area a diversidade de habitats a nao expiicada por uma ou outra (segundo RickJafs e Lovette, 1999). 



Area da ilha (m £ ) 


FIGURA £1.13 Efeito da redugao artificial do tamanho de ilhas de 
mangue so bra o numero de aspecies de artrdpodes. As ilhas 1 a 2 
foram raduzidas em tamanho ap6s os censos de 1969 e 1970. A ilha 
3 for reduzrda somente apos o censo de 1969. A ilha-controle nao foi 
reduzrda, a a mudanga na sua riqueza em aspdcies for atribuida a 
flutuagbes aleatorras (segundo Simberloff, 1976). 


ilustra um aumento da inclinagao c nm valor rcduzido da in- 
tersccg£o para o grafico de csp£cics-£rea de especies de formi- 
ga dc ilhas isoladas do PacfficOj cm compa.ra.gSo com o grdfico 
dc ireas progressivamente men ores da. ilha dc Nov a Guind* 
de grande cxtcnsSo. A Figura 21.14b cxibc uma rckgSo si¬ 
milar para rdpteis em ilhas afastadas da costa da Australia 
Meridional. 


taxes de extingao e 
imigragao de 
plantas em relagao 
ao tamanho da ilha 


De maneira geralj portanto, estudos como esse sugcrcm 
um efeito dc drea espcdfico (ilhas maiorcs sdo alvos maiorcs 
para a colonizagao; popuiag6es cm 
ilhas maiorcs apresentam um risco 
mcnor de extingao) aldm dc uma sim¬ 
ples correlagao entre area c diversida¬ 
de dc hdbitats. Lofgren c Jerling 

(2002) quantificaram as taxas de cxtingSo c de imigragSo de 
plantas cm ilhas dc tamanho s diferentes no Arquipdlago dc 
Bstocolmo (ver Figura 21.10a), comparando as listas dc espd- 
cics do scu lcvantamcnto (1996-1999) com os registros dc J. 
W. Hammer do periodo de 1884-1908. Neste intcrvalo de 
tempo, apareceram nas ilhas 93 novas espdeies c desaparcce- 
ram 20. Mnitos dos rcotfm-chegados foram irvores, arbustos c 
espdeies lenhosas tolcrantcs k sombra., refletindo a succssdo 
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TABELA 21.1 Valores da inclinagao z, de curvas de espdcies-area (log S 
-log C + zlog A em que S &a riqueza em espdcies, A e a Srea e Ce uma 
constante que da o numero de espdcies quando A tern o valor 1), para 
areas arbitrarias de oontinente, ilhas ocean icas e ilhas de habitat (segundo 
Preston, 1962; May, 1975b; Gorman, 1979; Browne, 1981; Matter etal 
2002; Barret e aL , 2003; Storch etaL, 2003), 


Grupo taxon&mico 

Local 

z 

Areas continentals arbitrarias 

Aves 

Europa Central 

0,09 

Plantas flonferas 

inglaterra 

0,10 

Aves 

Neoart ico 

0,12 

Vegetagao de savana 

Brasil 

0,14 

Plantas tern col as 

Gra-Bretanha 

0,16 

Aves 

Neotrdpico 

0,16 

ilhas ocean icas 

Aves 

Ilhas da Nova Zelandia 

o.i e 

Lagartos 

Ilhas da California 

0,20 

Aves 

Antilhas (ocidentais) 

0,24 

Aves 

Anti 1 has (orientals) 

0,26 

Aves 

Pacffico Central e Oriental 

0,30 

Form ig as 

Melanesia 

0,30 

Plantas terricolas 

Galapagos 

0,31 

Besouros 

Antilhas 

0,34 

Mamlferos 

Ilhas da Esc an din avia 

0,36 

Ilhas de habitat 

ZooplUncton (lagos) 

Estado de New York 

0,17 

Garacdis (lagos) 

Estado de New York 

0,23 

Peixes (lagos) 

Estado de New York 

0,24 

Aves (vegetagao de p&ramo) 

Andes 

0,29 

Mamiferos (montanhas) 

Great Basin, EUA 

0,43 

Invertebrados terncolas (cavern as) 

Virginia Ocidental 

0,72 


ap 6 s o ccssar* na ddcada. de i960, das agocs de paste jo pelo 
gado e cone da vegetagio para fazcr fcno. A dcspeito do efcito 
da snccss&a (que pode confundir), e conforme previsto, a cor- 
rclag&o com o tamanho insular foi negativa para a taxa de cx- 
tingSo e positiva para a taxa de imigra^So. 

21.5.3 Distanciamento 

Da discnssSo anterior, sc deduz que o efcito insular c o cmpo- 
brecimento em cspdcics de uma ilha deveria scr maior nas ilhas 
mais distantcs. (Na verdade, a comparagao cntre ilhas e drcas 
continentals 6 apenas um cxcmplo extreme de compara^io 
entre ilhas com grans de isoiamento variiveis, uma vcz que as 
dreas continentals locais podem ser consideradas como tendo 
um distanciamento mini m o.) Contndo, o distanciamento (on 
dist&ncia) pode ter dois significados. Em primeiro lugar, cle 
pode se refcrir simplesmentc ao gtau de isoiamento fisico. Al- 
ternativamente, nma unica ilha pode tambdm variar em seu 
gtau de distanciamento, segundo o tipo de organismo em con- 
sidcrag&o: a mesma ilha pode scr distante do ponto de vista 
dos mamfferos tcrrfcolas, mas nao do das aves. 

Os efeitos do distanciamento po¬ 
dem ser demonstrados plotando a ri¬ 
queza cm espfcles em relagao ao pr6- 
prio distanciamento on comparando 


(a) 



Hal 



FIGURA 21.14 (a) Grafico de espdeies-area para form!gas ponerinas 
em diversas ilhas Molucas e da Melanesia, em comparagao com um 
grafico para areas do amostragem de tamanhos diferentes da ilha da 
IMova Guind, de extensao muito grande (segundo Wilson, 1961). (b) 
Grafico do espdeies-area para rdpteis em ilhas afastadas da costa da 
Australia Meridional, em comparagao com a relagao espdeies-area 
continental. Neste caso, as ilhas foram formadas nos ultimos 10.000 
anos, como resultado da elevagao do nfvel do mar (segundo Rich man 
et al,, 1988). 

os grifreos de csp^eics-drca de grupos de ilhas (ou de grupos 
de organismos) que difcrem em seu distanciamento (on no 
poder de colonizag&o). Em qualquer caso, pode ser muito di- 
ficil separar os efeitos do distanciamento de todas as demais 
caracterfsticas pclas quais dnas ilhas podem diferir. Nao obs¬ 
tante, na Figura 21.15, pode ser observado o efcito direto do 
distanciamento para aves nao-marinhas de terras baixas em 


a riqueza em 
especies de aves 
decresce com o 
“distanciamento" 
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ilhas tropicais do sudoestc do Pacffico. Com o aumcnto da 
distlncia cm rela^ao k ilha grande (fbnte) dc Nova Guindj 
observa-sc um dcclfnio no numcro dc esp&ies, cxpresso como 
uma porcentagcm do numcro cxistcntc cm uma ilha dc Irca 
similar, mas prdxima k Nova Guind. A riqucza cm espdcies 
dectcsce exponencialmcntc com a distlncia* rcduzindo-se apro- 
ximadamentc k mctadc a cada 2.600 km. O grifko dc cspd- 
eies-area na Figura 21.16a tambcm mostra quc as ilhas distan¬ 
tes c dc um dctcrminado tamanbo possucm mcnos cspdcics 
do quc as ilhas similares prdximas a uma massa dc terra. AMm 
disso* a Figura 21.16b compara os grdficos de esp6cies-drea dc 
duas classes dc organ ismos cm duas regi6es distintas: Azores, 
rclativamcntc distantes (no Atlintico* distantes da costa ocste 
dc Portugal) c as Ilhas do Canal {Channel Islands) (prdximas k 
costa setcntrional da Franca). Ainda quc os Azores sc jam real- 
mente muito mais distantes do quc as Ilhas do Canal do pon- 
to dc vista das aves* aparentemente os dots grupos dc ilhas sao 
iguatmente distantes para as pteriddfitas, quc particularmcntc 
apresentam uma boa dispersko por causa dos seus esporos 1c- 
ves, transportados pclo vento. Assim, com base cm todos cstes 
exemplos, o empobrccimcnto cm especies causado pclo efeito 
dc ilha parccc realmente aumentar I medida quc crcsce o gran 
dc isolamento da ilha. Observe, tambcm, quc uma anklise dc 
regrcsslo miiltipla da base dc dados do levantamento no Ar- 
quipdlago dc Estocolmo, realizado por Lofgrcn c Jerling cm 
1999 (Figura 21.10a), demonstrou o efeito da krea insular sobre 
a riqueza cm especies vegetais (cxplicando 73% dc variable)* 
mas a distancia da ilha mais prdxima tambcm contribuin signi- 
ficativamcntc* cxplicando os outros 17% dc variagko. 

Uma razlo mais transitdria* mas importantc* para o cm- 
pobrccimcnto cm cspdcics das ilhas, cspccialmcntc para aque- 



FIGURA £1.15 Nurnero de especies de aves residents^, nao-marii- 
nhas e de terras baixas, am ilhas a mais de 500 km da ilha de Nova 
Guine (maior fonte de especies), em fungao da distancia desta Ilha. G 
numero de especies d expresso em proporgao ao ntimero de espe- 
cies de uma ilha de area equivalents, mas prdxima k Nova Guin£ 
{segundo Diamond, 1972). 


las distantes* 6 o fato de quc muitas carcccm dc especies qnc 
cl as potenciaJ mente poderiam mantcr, simplesmcnte porque 
nao houve tempo suficicnte para tais csp6cics sc colonizarem. 
Um cxcmplo 6 a ilha dc Surtsey* quc emergiu cm 1963 como 
rcsultado dc uma erupgko vulcknica (Firdriksson* 1975). A 
nova ilha, localizada a 40 km a sudoestc da Isllndia, foi alcan- 
9 ida por baetthias c bingos^ algumas aves marinhas, uma es- 
pdcie dc mosca c sementes dc muitas especies vegetais costei- 
ras, durante seis mcscs apds o comedo da erupflo. O primeiro 
registro dc planta vascular foi feito cm 1965* e o dc uma col 6- 
nia de musgos* cm 1967. Em 1973* 13 espMes dc plantas 
vascularcs c mais do que 66 dc musgos j i haviam sc estab deci¬ 
de na ilha (Figura 21.17). A coloniza^lo ainda continua. A 
importkneia gcral dcstc cxcmplo 6 quc as comunidadcs dc 
muitas ilhas nko podem scr comprecndidas nem pci a simples 
adequate dc seus habitats mm por apresentarem uma rique- 
za caractcrfstica no cquilfbrio. Ao contrkrio, destaca-sc quc 
muitas comunidadcs insularcs nko alcampiram o cquilfbrio c 
ccrtamcntc nko cstko completamcntc “saturadas” dc especies. 


21.5.4. Que especies? Renovapao (Turnover*} 


f. - j ■irt.'jujrAi e renovacao oe 

A tcona do cquilfbrio de MacArthur 

c Wilson prevd n^o s6 uma riqueza cm 

csp^cics caractcrfstica de uma ilha, mas tambdm uma renova- 
gdo dc especies, cm quc novas especies colonizam continua- 
mente enquanto outras sc tornam extintas. Isto envoive um 
grau significativo dc casualidade no qnc sc refere a quais espd- 
cics cstio presentes cm uma ilha em um dctcrminado mo- 
mento. No entanto, os cstudos sobre rcnova^&o sao raros, por¬ 
que as comunidadcs devem scr acompanhadas por um perio- 
do dc tempo (gcralmentc diScil e dispendioso). Os bons cstu¬ 
dos sobre rcnovagko sao ainda mais raros^ porque 6 neoessirio 
contar todas as espdeies c cada ocasiao, a fim dc evitar as “pseu¬ 
do- imigraq6cs , ' e “pseudo-extin^oes 51 . Na verdade, os rcsulta- 
dos sSo fadados a tornar-se subestimativas da rcnova^o real, 
pois um observador nlo podc cstar ao mesmo tempo cm to¬ 
das as partes. 

Um cstudo revel a dor cnvolvcu 
ccnsos* rcalkados entre 1949 c 1975* 
dc aves cm reproduce cm um peque- 
no bosque dc carvalhos (Eastern 
Wood) no sul da Inglatcrra. No total, 44 espdeies procriaram 
no bosque durante o perfodo refcrido, sendo que 16 dclas o 
fkeram a cada ano. O numcro de ■espdeies quc procriavam cm 
um dctcrminado ano variou entre 27 c 36, com uma m&iia dc 
32. As “curvas” dc imigra^lo e cxtin^lo slo mostradas na Fi¬ 
gura 21.18. A sua caractcrfstica mais evidente 6 a dispcrslo 
dos pontosj cm compara^lo com a simplicidadc admitida do 
modclo de MacArthur c Wilson. Contudo* enquanto a corrc- 
la^lo positiva do grifico de extin^ko nko 6 cstatisticamcnte 
significativa* a correlate negativa. do grifico de imigra^ao 6 
altamcntc significativa- c as duas linhas parcccm cru^ar-sc cm 
um valor dc aproxi madamente 32 cspdcics, com tr£s novos 


relativamente 
alta para aves de 
florestas 
tempera das.., 
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FI GURA 21.16 0 distanciamento aumenta □ empobredmento da especres de rlhas. (a) Grdfico da esp£cies-area para as aves terrfcolas da 
ilhas individuals de maras tropic ais e subtropfcais, A, if has a m a is da 300 km da maior massa de terra mais proxima ou dos arquipdlagos muito 
distantes do Havai e de Galapagos; •, Ilhas a men os de 300 km da fonte da espdcies. (b) GrAfico da espdcies-area dos Azores e das Ilhas do 
Canal, para aves terrfcolas a de agua doca (▼, Agores; •, Ilhas do Canal) e para pteriddfitas nativas (A, Azores; O , Ilhas do Canal). Os Azores 
sao mais distantes para aves, mas nao para pteriddfitas (segundo Williamson, 1981). 
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FIGURA 21.17 Registro de espddes de musgos a da plantas vas- 
culares na ilha nova de Surtsey, de 1965 a 1973 (segundo Fridriks- 
son, 1975). 


imigrantcs c tr£s cxtingoes a cada ano. Existe uma considcrd- 
vd renova^So dc esp^cies c, eonscquentcmcnte, uma grande 
variable de ano para ano na comunidade dc aves dc Eastern 
Wood, embora a riqueza cm cspdcics permanent mais ou me¬ 
nus constant*:. 


...mas nao para 
aves em uma ilha 
tropical 


Ao contrdrio, um cstudo dc longo 
prazo (lcvantamcntos cm 1954, 19/6 
c anualmentc de 1984 a 1990) das 15 
comunidades de aves da ilha tropical 
de Guana ndo reveiou tal renovagdo - ndo sc cstabcleccram 
espifcics novas e apenas uma foi extinta, como rcsultado da 
destrui^io do hdbitat (Mayer c Chipley, 1992). A posi^So da 


ilha de Guana, dentro de um arquipdlago dc numerosas ilhas 
pequenas, podc reduzir a probabilidade de extinqocs locals, sc 
houver uma dispersao conrinua entre as ilhas. For outre lado, 
6 concebivel que as aves tropicais realmente tenharn taxas de 
rcnovagSo mais baixas - porque clas sdo sedentdrias com mais 
frcqu£ncia, t£m uma mortalidade de adultos men or e sdo mais 
frequentemente residentes, cm comparable com as migratdri- 
as (Mayer c Chipley, 1992). 

Uma cvid£ncia experimental de renovate e indetermina- 
qdo 6 proporcionada pelo trabalho de Simbcrloff e Wilson 
(1969), que exterminaram a fauna de invertebrados de uma 
sdric de pequenas ilhas de mangue da Florida Keys (Ilhotas da 
Flora) e monitoraram a recoloniza^do. Ao final dc 200 dias, a 
riqueza cm esp^cies se estabilizou aproximadamente no nlvel 
anterior d eliminate da fauna, mas com muitas diferen^s na 
composi^.ao dc cspdcics. Dcsde entao, a taxa dc renova^do dc 
espdeies em tais ilhas tern sido estimada em 1,5 extinqdes e 
colonizaqdes por ano (Simbcrloff, 1976). 

Assim, a iddia dc que cxistc uma renova^o de espdeies nas 
ilhas que leva a uma riqueza caractcristica cm equillbrio - e a 
uma indeterminate quanto is cspdcics presentes - parece 
corrcta, pelo menus aproximadamente. 


21,5.5 Que especies? Desarmonia 

Fid muito tempo 6 rcconhccido - por 
cxcmplo, por Hooker em 1866 - que 
uma das principals caracterfsticas da s 
biotas insulares 6 a “desarmonia”, isto 
6^ as propor0cs rclativas dos diferen- 
tes tdxons ndo sdo as mesmas nas ilhas c no continentc. Jd 
vimos das relagocs espdeies-drea na Figura 21.16 que os gru- 
pos de otganismos com um bom podcr de dispersdo (como as 


alguns taxons sao 
melhor dotados 
para alcan^ar 
ilhas e persist! r 
nslas... 
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FIGURA 21.18 Imigragao e extingao das aves em reprodugao em Eas¬ 
tern Wood, Reino Unido. A I in ha do diagrama de extingao tem urn 
anguto de 45°, A Hnha do diagrama de imrgragao e a reta de negres- 
sao calculada* com uma inclinagao de -0,30 (segundo Beven,, 1976; 
de Williamson, 1981). 


ptcriddfltas e, cm mcnor grau 3 as aves) t£m mais probabilida- 
dcs dc colonixar as ilhas distantes do quc os grupos com capa- 
dda.de dc disperslo relativamcntc baixa (a maioria dos mami- 
fcros). 


No entanto, a variaglo na capaci- 
ou variar em seu dade de dispcrslo Mo 6 o unico fator 
riscc de extingao quc leva I desarmonia. As csp^cics 

podem variar no scu risco de extin- 
glo. Assim 3 as espdcics que natural mente ocorrcm cm densi- 
dadcs habeas slo propensas a ter somentc populates pcque- 
nas cm ilhas 3 c 6 provlvel que uma ilutuaglo fortuita cm uma 
populaglo pequena a climine por compicto. Os prcdadorcs 
vertebrados, quc geralmcntc t£m populates relativamcntc 
pequenas, slo notdveis por Mo cxistirem em muitas ilhas. Por 
cxcmpio 3 as aves da ilha atllntica dc Tristln da Cunha Mo 
t£m predadores dos grupos das avcs 3 mamiferos on rdpteis 3 
Mo considerando os liberados na ilha pclo homem. £ provl- 
vel tamb^m quc os predadores cspecialistas incxistam nas ilhas 
porque sua imigraglo s6 pode levar I colonizag&o sc suas pre- 
sas tiverem chegado antes. Podem ser aplicados argumentos 
similarcs para os parasitos 3 os mutualistas c assim por diantc. 
Em outras palavras, para muitas csptfcics uma ilha s6 6 apro- 
priada se alguma outra esp^cic cstd presente* c a desarmonia 
surge porque alguns tipos dc organismos slo mais “dependen¬ 
tes” do que outros. 


fungoes de 
inckldncia e regras 
de assembled 


O descnvolvimento 3 por parte de 
Diamond (1975) 3 das Junfdes de ind- 
dencia c regras dausembUia para as aves 
do Arquipdago dc Bismark 6 prova- 


velmcntc a tentativa mais complcta para comprccndcr as co- 
munidades insularcs pela combinaqlo de iddas sobre os dife- 
rendais dc disperse c exting&o com as iddas sobre as sequin- 
cias dc chcgada e adcquaglo do hlbitat. Ao constmir tais fun- 
q6es de incid£ncia (Figura 21.19) 3 Diamond pftde comparar 
csp^cics “supervagabundas” (com taxas de disperslo altas, mas 
capacidadc baixa de persistir cm comunidadcs com muitas 
outras espdcics) com as espdeies dc “5 alta” (capacidadc so- 
mente dc persistir cm ilhas grandes com muitas outras espd- 
cics) 3 e cstas 3 por sua vcz, com as catcgorias intermedilrias. Tal 
trabalho ilustra com especial nitidez quc 6 ncccssdrio muito 
mais do que uma contagcm do numero dc espdeies presentes 
para caracterkar a comunidadc dc uma ilha. As comunidadcs 
Mo slo meramente cmpobrccidas - o cmpobrecimcnto afeta 
dcsproporcionalmcnte tipos particulars de organismos. 


21,5.6 Que especies? Evolugao 


Ncnhurn aspecto da ecologia pode scr 
totalmcnte comprccndido sem uma 
referenda aos processes evolutivos quc 
ocorrcm durante escalas dc tempo evo- 
iutivas, c isso 6 particularmcntc ver- 
dadeiro para a comprccnslo das co¬ 
munidadcs insularcs. Nas ilhas isoladas, a taxa com que novas 
cspdcics evoluem pode ser comparlvcl com ou mesmo scr mais 
rdpida do que a taxa com quc chcgam novas esp^des coloniza- 
doras. £ evidente quc a comprccnslo das comunidadcs de 
muitas ilhas seri incomplcta* sc as refer£ncias forem apenas os 
proccsso ecoldgicos. 

A ocorrencia muito comum de es- 
p^cics endhnicas (isto cspdcics nSo 
cncontradas em nenhuma outra par¬ 
te) 3 cspccialmcnte cm “ilhas” oce&ni- 
casj ilustra muito bem estc aspccto. 

Quasc todas as espdeies dc Drosophila 
do Havaf, por excmplo (ver Se^o 1.4.1), sao end£micas (ex- 
cluindo as “pragas” urbanas cosmopolitas) 3 como o silo muitas 
das csp^cics dc aves tem colas da ilha de Tristdn da Cunha. Os 
animais c plantas da Ilha Norfolk forneeem uma ilustragSo 
mais complcta do equilibrio entre a colonkaqSo c a evolugSo 
dc esp&ics end£micas (Figura 21.20). Esta pequena ilha (ccr- 
ca de 70 km 2 ) dista aproximadamente 700 km da Nova Calc- 


endemismo - 
mais provdivel em 
ilhas distantes {e 
para grupos com 
menor capacidade 
de dispersao).,. 


a taxa de 

evolu^ao nas ilhas 
pode ser mais 
ripida do que a 
taxa de 
colonizagao 


ddnia e Nova Zel&ndia, c ccrca dc 1.200 km da Australia. Por- 
tanto 3 a raMo dc csp&ics austral ian as e especies da Nova Zc- 
I India e Nova Calcddnia dentro dc um grupo pode scr usada 
como medida da capacidadc de dispcrslo do mesmo. Confor- 
mc mostra a Figura 21.20 3 a propor^lo dc espdcics cnd£micas 
na Ilha Norfolk 6 mais alta nos grupos com pouca capacidade 
dc dispcrslo c mais baixa nos grupos com boa disperslo. 

Analogamcnte* o Lago Tanganica* 
um dos lagos antigos e profundos da 
Grande Falha (Great Rifi) da Africa^ 
contdm 214 cspMcs dc peixes do gru- 


...e em 

ecossistemas 
mais antigos 
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FIG UR A 21.19 Fungoes de rncidencia para diversas especies nas ilhas Brsmark, nas quais J, a proporgao de flhas ocupadas por uma e specie 
concrete, e relacionada a S, uma medida do "tamanho" da ilha (na realidade, corresponds ao numero total de espScies de aves presentes 
nela). (a) Fungoes de incidence para duas "supervagabundas": • , papa-moscas { Monarcha cinerascens); •, passaro-do-mel ( Myzomeia 
pammelaBna). (b) Fungoes de incidencia para o pombo Chaicophaps stephani, um colonizador competente e, aparentemente, um competidor 
efetivo, (c) Fungoes de rncidencia para tres espdcies restritas as ithas maiores; •, falcao [Henicopemis iongicauda); frango-d f agua {Rallina 
tricolor); x, gar^a [Butorides striatus) (segundo Diamond, 1975). 


Mariposas eiranies 

q_ Muscidae a Anthomydae 
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FIGURA 21.20 Na Ilha Norfolk, os grupos com pouca capacrdade de 
dispersao possuem uma proporgao mais alta de espdcies endemi¬ 
cas. Esses tern maior probabilidade de conter especies que alcanga- 
ram a Ilha Norfolk a partir da Nova Caledonia ou da Nova Zelandia do 
que a partir da Australia, que est4 mais distante. O contrario aeon- 
tece com grupos com boa capacidade de drspersao (segundo 
Holloway, 1977). 
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po dos ciclidcos, muitos dos quais cxibem especiaiizat cs re- 
quintadas quanto ao tipo dc alimcnto c i sua localizato- Dcs- 
tas 214 cspdcics, 80% sao cnd£micas. Com uma idadc cstima- 
da do lago dc 9-12 milh6cs de anos, junto com a evidencia de 
que os diversos grupos cnd£micos divergiram lid ccrca dc 3,5- 
5 milliocs dc anos, 6 provdvei que esta fauna incomparavel- 
mentc divers a de pekes cnd£micos cvoluiu dentro do lago a 
partir de uma linha ancestral tiniea {Meyer, 1993). Jd o Lago 
Rudolpli, que lid somente 5 mil anos se tornou um corpo 


d'dgua isolado, quando sua conexdo com o sistema do rio Nilo 
£bi interrompida, cont^m apenas 37 cspdcics de dclideos, das 
quais s6 16% sdo cndSmicas (Fryer e lies, 1972). 


21.6 Gradientes de riqueza em especies 

As Se^ocs 21.3-21.5 demonstraram o quanto d diOcil formu- 
lar e testar explicates para as variates da riqueza cm espt?- 
cics. £ mais fddl dcscrever padroes, cspcdalmcntc gradientes, 
na riqueza cm espdeies. Estes serdo discutidos a seguir. Cornu- 
do, para elcs, igualmcntc, as explicates muitas vczes apresen- 
tam um alto grau de inccrteza. 


21.6.1 Gradientes latitudinais 


Um dos padroes mais amplamente re- a riqueza 

conhccidos sobre riqueza cm cspMcs decresce com ei 

6 o aumento que ocorre dos pdios para 

os trdpicos. Este padrdo podc ser ob- 

servado em uma grande variedadc de grupos taxonbmieos, 

induindo drvores, invertebrados marinhos, mamiferos e la- 

gartos (Figura 21.21). Aldm disso, o padr^o pode ser visto em 

hdbitats tcrrfcolas, marinhos c dc dgua docc. 

Muitas cxplicaqocs rdacionadas is 

nossas discussScs das Sccocs 21.3 c 
^ £ . .j de explicacoes: 

21.4 tern sido propostas para esta ten- p m?; ;ao 

d^ncia latitudinal geral da riqueza cm 

especies, mas ncnliuma dclas 6 definitiva para tal propdsito. 
Em primeito iugar, a riqueza das cornu nidadcs tropicais tern 
sido atribufda a uma maior intensidade dc predate e a pteda- 
dores mais cspccializados (Janzen, 197U Clark c Clark, 1984). 
A preda^o mais intensa podcria reduzir a import&ncia da com- 
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(a] Bivalves marinhos 
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FIGURA 21.21 Padroes latitudinais de 
riqueza em espdeies: (a) bivalves man* 
nhos [segundo Flessa e Jablonski, 
1995); fb) borboletss da famflia Papilfo- 
nidae (segundo Sutton e Collins, 1991); 
(c) mamiferos quadrupedes na America 
do Norte (segundo Rosenzwefg e San¬ 
dlin, 1997); e (d) arvores na America do 
Norte (segundo Currie e Faquir 1987). 


peti^iao, permitindo uma maior sobreposit^ao do nichos c pro¬ 
mo vendo maior riqueza (ver Figura 21.1c). Contudo, mesmo 
sc for mais intensa nos trdpicos, o que nlo 6 uma certeza, a 
preda^iao nHo pode scr a causa principal da riqueza ncstas rc- 
gi6es, pois isto levanta a qucstlao sobre a origem da riqueza 
dos prdprios prcdadorcs. 

Em segundo lugar, o crcscimento 
da riqueza cm cspdcics pode cstar re- 
lacionado a um aumento da produti- 
vidadc no scntido dos pdlos para o cquador. O comprimcnto 
da csta^iio de crcscimento aumenta dos pdlos para os trdpicos 
e, cm mddia, ccrtamcntc hi mais caior c cnergia luminosa nas 
regides tropicais. Conforme o discutido na Se^So 21.3.1, isso 
pode cstar associado a uma maior riqueza cm espdcics, embo* 
ra, ao mcnos em alguns casos, possa scr observado o oposto 
(ou seja, aumento da produtividadc com redu^io da riqueza). 

Aldm disso, a luz c o caior n&o slo 

...suprimento de os ,itlicos determinantes da P roiuti - 

nutrientes.,.. vidadc vegetal. Os solos tropicais fre- 

qiientcmente possucm mcnores con* 

centra^ocs de nutrientes do que os solos de rcgiocs tempera- 

das. For isso, a riqueza em csptteics nos trdpicos pode scr vista, 

ncsse scntido, como um reflexo da sua baixa produtividadc. 

De £ato, os solos tropicais s^o pobres cm nutrientes porque a 

maior parte destes cstd estocada na grande biomassa presente 


ness as regides. Um argumento em favor da produtividadc, 
portanto, pode pcrcorrer o caminho como segue. A luz, a tern- 
peratura e os regimes lifdricos dos trdpicos levam a uma gran¬ 
de prodiupio de biomassa nas comunidades, mas n&o neeessa- 
riamentc a comunidades mais diversas. Isto leva, contudo, a 
solos pobres cm nutrientes c talvcz a uma ampla gama de regi¬ 
mes luminosos, desde o chlo da do rests afo o dosscl. Esses 
regimes luminosos conduzcm a uma elevada riqueza em espt?- 
cies vegetais c, assim, a uma alt a riqueza cm cspdcics animais. 
Ccrtamcntc, a produtividadc sogdnfm nSo explica uma tend£n- 
cia latitudinal cm riqueza. 

Alguns ecdlogos t£m cvocado o cii- ■ -clima... 
ma das baixas latitudes como uma ra- 

z&o para a sua elevada riqueza cm espdcics. Especificamente, 
as regides cquatoriais s&o gcralmcnte mcnos sazonais do que 
as temperadas, o que permitc que as espdeies sejam mais espe- 
cializadas (isto d, que tcnliam niclios mais estreitos, ver Figura 
21.1b). A maior “idadc” evolutiva dos trdpicos tambdm tern 
sido proposta como uma raz£o para a sua maior riqueza cm 
cspdcics (Flcnley, 1993), c uma outra linha de argumento su- 
gcre que a repetida fragmenta^io c a uniao dos refogios na 
dorcsta tropical promoveram difcrcncia^o gdnica e cspccia- 
£lo, responsdveis por grande parte da elevada riqueza nas rc¬ 
giocs tropicais (Connor, 1986). Tais iddias, apesar de plausf- 
veis, s^o diffccis de scrcm comprovadas. 
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.ou area? A hipdtese dc Terborgli (1973)j 

como iddia final, 4 digna de dcstaquc. 
A irca da zona tropical 4 muito maior do quc a das outras 
zonas latitudinais, c Roscnzweig (2003) sustcnta quc uma irea 
maior significa mais esp^cics. Observe quc, cm tais drcas gco- 
graiicas enormes, o foco Mo 4 o equilfbrio entre imigtaqUo c 
cxtin£lo (como foi o caso das illias na ScgSo 21.5.1), mas cn- 
tre especia^io c extin^iao. As espdeies quc habitant rcgiSes mais 
extensas (ou seja, esp^cics trapicais) podem ter, cm conscqii£n- 
da, amplitudes geogrificas maiores. Roscnzweig (2003) argu- 
mctita quc csp^cics com distributees mais amplas (c conse- 
qiientcmcnte populates maiores) s&o men os propensas k cx- 
timpio (ver Sc^So 7-5) e t£m mais probabilidade dc espeda^o 
(alopatricamentCj por causa dc uma maior probabilidade de 
sua irea dc distribute ser scccionada por uma barreira). Sc 6 
verdadciro quc as taxas dc extin^o sio mais baixas e as taxas 
dc espcciagSo mais elevadas cm rcgidcs de maior cxtcnsito cs- 
paeial, tais rcgiocs deveriam ter tambdm um equilfbrio de ri¬ 
queza cm espdeies mais alto. Contudo, s^o cscassas as evid£n- 
das para rcspaldar cssas suposiqdes. 

Em resume, portanto, o gradientc latitudinal carecc dc uma 
explicate incquivoca, o que 6 surpreendentc. Os componcn- 
tes dc uma possfvcl explicate - tendencias com a irca, pro- 
dutividadc, cstabilidadc climitica c assim por diantc — silo 
entendidos somente de uma maneira incomplete e rudimen- 
tar, e o gradientc latitudinal rciine estes components com 
outras forqas* muitas vezes opostas: is ol amen to, severidade 
ambicntal c assim por diantc. 


21.6.2 Gradientes em relagao a altitude e a 
profund idade 

Um decrdscimo da riqueza em espd- 
cics com a altitude, anilogo ao obscr- 
vado com a latitude, tem sido frcqiicn- 
temente registrado cm ambientes tcr- 
restres (por excmplo, Figura 21.22a, 
b). For outro lado, alguns autorcs t£m 
vcrificado um aumento monotdnico com a altitude (por exem- 
plo, Figura 21.22c), enquanto ccrca da metade dos cstudos 
sobre riqueza cm esparies cm rckq^o k altitude t£m descrito 
padrdes em forma dc domo (por excmplo, Figura 21.22d) 

Felo mcnos alguns dos fatores da 
tcnd£ncia latitudinal na riqueza slo 
tamb&n provavelmcntc importantes 
para cxplicar a tcnd^ncias da altitude 
(embora os problemas para cxplicar a 
tendencialatitudinal sc apliquem igualmcntc para a altitude). 
Assim, as comunidadcs que vivcm em altitudes elevadas quase 
invariavclmentc ocupam ircas mcnores do que aquclas dc ter¬ 
ras baixas em latitudes equivalentes, c clas gcralmente s!io mais 
isoladas dc comunidadcs similarcs do que cm locais dc terras 
baixas. Portanto, os efeitos da drea c do isolamcnto provavel- 


(Rahbeck, 1995). 

novamente, uma 
diversidade de 
explicates 
potenciais 


relates da 
riqueza 
(decrescente, 
crescente ou em 
forma de domo) 
com a altitude 


mente contribuem para os dccrdscimos observados na riqueza 
cm espties com a altitude. AJdm disso, os dcclfnios da rique¬ 
za cm esp^cies rnuitas vezes t£m sido cxplicados cm termos dc 
dccr&dmo da produtividade associados com temperatums mais 
baixas c estates de crcscimcnto mais curtas cm altitudes mais 
elevadas, ou estresse fisiolbgico associados a extremes climdti- 
cos prdximos aos topos dc montanhas. Na verdade, a explica¬ 
te para a relate positiva (inversa) entre a diversidade de for- 
migas c a altitude na Figura 21.22c 4, neste caso, que a prcci- 
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FIGURA 21.22 Relates entre riqueza em esp^des e altitude parar 
fa) aves residentes nas Montanhas Himalaias nepalesas (segundo 
Hunter e Yonzon, 1992); (b) plantas na Sierra Manantlan, Mdxico (se- 
gundo Vasquez e Givnish, 1998); (c) formigas no Lee Canyon, Spring 
Mountains de Nevada, EUAfsegundo Sanders etaf., 2003); e (d) plan¬ 
tas floriferas nas Montanhas Himalaias nepalesas fsegundo Grytnes 
e Vetaas, 2002). 
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(a) Lynghauglinden (b) Tronfjellet (c) GrAheivarden 
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FIGURA 21.23 Diagrams de dispersao da riqueza em espdcies em relagao k altitude, para tr&s transec£bes na Noruega. Ern cada case, o 
limite das arvores e indicado por uma linha tracejada e o ponto mSdio da transeegao per urn asterisco. (a) Lynghaugtinden mostra urn dedinio 
monotonico da riqueza com a altitude, {b) Tronfjellet exibe urn padrao em forma de dome, com seu pico prdximo ao ponto mddio da transeegao, 
(c) Griheivarden apresenta urn aumento da riqueza pouco adma do Simite das arvores, seguido de um dedinio em diregao ao topo da monta- 
nfta fsegundo Grytnes, 2003). 


pita^ao aumentou com a altitude, rcsultando cm produtivida- 
de trials alta c condi^ocs fisiologicamcntc men os extremes cm 
altitudes mais clevadas. 

O conceito dc “limites rfgidos” 

propordona a base para uma hipbtese 
e as relacoes em r J. . r _ . r „ 

forma de domo explicar as relates cm forma dc domo 

(Coldwell c Hum, 1994). Esta abor- 
dagem dc modelo nulo admitc a disposiqfio alcatdria de espd- 
cies en tre um limite rfgido superior (topo de montanlia) c um 
limite rfgido inferior (fundo dc vale) c prcv£ uma relac^ao si- 
mrftrica cm domo no mcio do gradientc (que sc torna mais 
estreira c fngremc k medida que os limites slo aproximados). 
Grytnes c Vctaas (2002) mo del ar am o padrfio altitudinal nas 
plantas florfferas do Himalaia c vcrificaram que a distribui^io 
real (Figura 2L22d) ajustou-se mclhor a um modelo que corn- 
bin a limites rfgidos com um subjacentc dcclfnio monotbnico 
da riqueza confer me a altitude. 

Em um cstudo rcvciador dc transcodes altitudinais na 
Norucga, Grytnes (2003) registrou diverse s pad roes dc ri¬ 
queza cm plantas vasculares. A transec^io mais setentrio- 
nalj em Lynghaugtinden, mostrou um dcclfnio monotbni- 
co, estando mais dc acordo com a hipritese que rclaciona o 
dcclfnio da drea ao aumento dc altitude (Figura 21.23a). 
Tronfjellet, por outro lado, apresenta um padrSo ampla- 
mente consistente com a hipdtcse do limite rfgido, atin- 
gindo o pico da riqueza no mcio da faixa dc altitude c com 
dcclfnios fngrernes prdximos aos limites (Figura 21.23b). 
Completando o quadro, Grlheivanden, a transcc^do mais 
meridional, revclou um padrdo consistente com uma tcr- 
ccira hipbtese: “cfeito de massa 1 . Esta se rcfcrc ao estabele- 
cimento de espdeies cm locals onde Mo poderia haver a 
auto-manuten^ao dc uma popula^do, atravds do aportc de 
tixons provenientes de uma zona bibtica adjaccnte. A tran- 
sec^do de Griheivarden corroborou a predi^do do cfeito de 
massa sobre o aumento da riqueza em cspdcics junto ao 


limite das irvores, em que as comunidadcs florcstais e afpi- 
nas fazem contato (Figura 21.23c). 

Em amb ientes aq udticos, a mudan- P ad re es 5 e 9 u n dc 

t ■ a profund id ade em 

93 . ua riqueza cm cspecics com a pro¬ 
fun didade mostra fortes semellian^as aquatic os 
com 0 gradients terrestre altitudinal. 

Em lagos maiores, as profundidades abissais Frias, escuras e 
pobres em oxig£nio cont£m mcnos espdeies do que as iguas 
superficial. Da mesma forma, cmhdbitats marinlios, as plan¬ 
tas cstdo confinadas d zona fdtica (onde clas podem rcalizar a 
fotossintese), que raramente sc cstende abaixo de 30 m. No 
oceano aberto, portanto, lid um tdpido decrdscimo da riqueza 
com a profundidade, revertido somentc por uma variedade dc 
animais bizarros que vivcm sobre o fundo oceinico. Curiosa- 
mente, contudo, cm regio es costciras, o cfeito da profun dida¬ 
de sobre a riqueza em cspdcics de animais bcntdnicos (habi- 
tantes do fundo) produz um pico dc riqueza a aproximada- 
mente 1.000 m, possivclmcntc refletindo uma previsibiiidade 
ambicntal mais alta nesses locais (Figura 21.24). Em profun¬ 
didades maiores, al^m da plataforma continental, a riqueza 
cm espdeies declina novamente, provavelmentc devido i ex¬ 
trema escassez de recurs os alimen tares nas regioes abissais. 

21.6.3 Gradientes durante a sucessao na 
comunidade 

Vimos antcriormentc (vek, por cxem- 

plo, Sc 910 16.7) como, cm succssocs domo durante a 

em comunidadcs, sc Mo liouver ne- 

nhuma perturb a^o adicional, o ml- 

mcro de csp^cies inicialmcnte aumenta (devido ^ coloniza- 
ejio), pQ?6m posteriormente dccrcscc (devido k compcti^o), 
Este padrao estd bcm-estabelccido para plantas, mas os pou- 
cos estudos sobre sucesslo animal indicam, ao mcnos, um au- 
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FIG UR A 21.24 Gradiente de profundidade na riqueza em espdcies do 
megabentos (peixes, dec^podes, holoturias e estrelas'do-mar) na 
costa sudoeste da Irlanda (segundo Angel, 1994). 


mcnto paralelo na riqueza. cm esptfeies nos cst^gios iniciais dc 
sucessao. A Figura 21.25 ilustra. a succssHo para aves, que slo 
encontradas cm cultural rotativas cm uma florcsta pluvial tro¬ 
pical no nordcste da India e para insetos associados i succssio 
cm campos abandonados. 

Em um ccrto grau, o gradiente sucessional 6 uma conse- 
qifencia ncccssiria da coloniza^So gradual dc uma drea por 
es paries dc comunidades prdximasj cm estdgios dc succsslo 
mais avan^ados;. on seja, cstigios tardios S &0 mais saturados de 
esptfeies (ver Figura 21.1 d). Co ntudo, isto 6 uma pequena parte 
da histdria, uma vcz que a sucesslio cnvolve um proccsso de 


substituig&o dc cspdcics c nSo apenas a mcra adi^So de novas 
cspdcics. 

Na verdade, como em outros gra- 

. ° uma casoata de 

drentes dc riqueza cm espccies, na um ef ottos? 

ccrto efeito cm cascata na succssSo- um 
proccsso que aumenta a riqueza inida um segundo, e assim 
por diantc. As espdeies iniciais ser^o aquclas com maior podcr 
dc colonizagSo e compcti^ao por espagos abertos. El as imedia- 
tamente forneccm recurs os {c intro duzem heterogeneidade) 
que n^o cxistiam anteriormcntc. Por cxemplo., as plantas pio- 
neiras geram zonas dc esgotamento dc recurs os no solo que 
inevitavefmente aumentam a heterogeneidade espacial dc nu- 
tricntes. As prdprias plantas proporcionam uma nova vark-da- 
dc dc micro-hdbitats c, para os animals que sc afimentam dc- 
las, ofcrcccm uma gama muito maior de rccursos alimcntarcs 
(ver Figura 21.1a). O aumento da herbivoria c preda^to pode 
ter cntlo um efeito rctroativo que promove aumentos da ri¬ 
queza cm espdcics (cocxist£ncia mediada pelo predador; ver 
Figura 21.1c), o que proporciona tecursos adicionais e mais 
heterogeneidade, e assim succssivamente. AJdm disso, a tem- 
peratura, a umidade c a vciocidade do vento variant muito 
mcnos (ao longo do tempo) dentro de uma Eorcsta do que cm 
um local exposto de inlcio dc succss^o. Essa maior constincia 
do ambiente pode propiciar uma cstabilidadc de condiqdes e 
rccursos que permite o cstabdcoimcnto e a pcrsisfencia de es- 
pdcies dc cspecialistas (ver Figura 21.1 b). Como acontece com 
os outros gradients, a intera^o de muitos fatorcs dificulta 
distinguir causa dc efeito. Pofem, cm relag&o ao gradiente su¬ 
ccssional de riqueza, o enlace dc causa c efeito parccc scr a 
css£ncia deste padrito. 


(a) 



Sucessao 


(b) 



FIGURA 21.25 Aumento da riqueza em 
espedes durante sucessoes. fa) Aves 
que seguem culturas rotativas em uma 
floresta pluvial tropical no nordeete da 
India (segundo Shankar Raman et al. t 
199B). (b) Insetos hemrpteros encontra- 
dos em sucessao de campo abandon a- 
do (segundo Brown e South wood, 1983). 
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21.6.4 Padroes de riqueza em taxons no 
registro fossil 

Par fim, 6 intcrcssantc analisar os processes admitidos como 
instruments capazes de gcrar os gradientes atuais dc riqueza 
em csp^cics c aplicd-los ks tendon das ocorridas durante as dpo- 
cas passadas. O registro fdssil incomplete tern sido sempre o 
maior impedimento ao cstudo paleontoldgico da cvolu^Io. 
Contudo, alguns padroes gcrais s5o conhecidos* c o nosso co- 
nhccimcnto sobre seis grupos importantes de organismos csti 
resumido na Figura 21.26. 

Atd cerea dc 600 milhdes dc anos, 
o mundo era povoado virtualmente 
apenas por bact^rias e aigas. Quasc 
todos os files de invertebrados mari- 
nhos entraram no registro fdssil lid so- 
mentc poucos milhdes de anos {Figu¬ 
ra 21.26a). Considerando que a introduce dc um nivel trbfi- 
co superior podc aumentar a riqueza cm um nivcl inferior, 
podc-se argumentar quo o primeiro protista unicclular herbl- 
voro provavclmcntc foi responsive! pda exploslo na riqueza 
cm espt?des no perfodo Cambrian o. O espa^o aberto pda in- 


gcst&o dc monoculturas de aigas, junto com a disponibilidade 
dc cdulas eucaridticas rcccntemcntc evoluidas, pode ter cau- 
sado a maior cxplosdo de diversifica^o evolutiva da histdria 
da Terra. Desdc csta ^poca, a riqueza taxondmica aumentou 
constantemente, mas dc maneira errdtica (Figura 21.25 a), com 
cinco assim-chamadas extingocs cm massa c muitas outras 
men ores. A andlise dos padrdcs dos picos dc “recuperate” 
que seguiram os picos de extinto indica que o tempo mddio 
dc recuperate ^ de 10 milbocs dc anos {Kirclincr c Weil* 
2000 ). 

O dedfnio dramdtico no mimero 

de famfiias de invertebrados dc ilguas 

“ relagao escecie- 

rasas dccorrcnte da extinto cm mas- &rea? 

sa no final do periodo Permiano (Fi¬ 
gura 21.26a) podcria ter sido o resultado da junto dos conti- 
nentes para formar o supercontinente linico denominado Pan¬ 
gea. Essa uni&o dos contincntes produziu uma notdvel redu- 
to na drea ocupada pelos marcs rasos (que ocorrcm na perife- 
ria dos contincntes) c, assim, um marcado declfnio da drea de 
hdbitats disponivcis para os invertebrados dcssas dguas pouco 
profundas. Aldm disso, naqucla dp oca, o mundo estava sujei- 
to a um perfodo prolongado de resfriamento global, em que 


a axplos&o no 
Cambriano: 
coexistencia 
mediada pelo 
explorador? 


(a) Inve rteb rad os ma ri n hos de Aq uas rasas (b) Plan tas vase u la res terrfcol a s 
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FIGURA 21.26 Curvas que mostram os padroes de riqueza em taxons atraves do registro fossil, (a) Famfiias de invertebrados de aguas rasas 
(segundo Valentine, 1970). (b) Especies de plantas vasculares terricolas de qualm grupos; plantas vasculares primitivas, pteridofitas, gimnos- 
permas e angiospermas (segundo IMiklas et a/,, 1983). (c) Principals ordens e subordens de insetos. Os valores mirimos sao derivados de 
registros fosseis concretes; os valores maxirnos incluem registros "possiveis 1 ' (de Strong et a/., 1964}, fd-f) Famfiias de vertebrados; anfibios, 
rdpteis e mamfferos, respectivamente (segundo Webb, 1907). Penodos geoldgicos: Cam, Cambriano; O. Ordoviciano; S, Siluriano; D. Devoni¬ 
an o; Carp Carbonifero; P, Permiano; Tri, Triassico; J, Jur&ssico; C, CretSceo; Tert, Terciirio. 
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deelocamento 
competitive entre 
os principals 
grupoe de 
plantas? 


enormes quantidades dc dgua estavam retidas nas calotas po- 
lares e nos glaciais, causando uma ampla reda^ao de ambicn- 
tes marinhos rases c quentes. Dcsse modo, uma relai^o espd- 
cic-drca podc scr invocada para cxplicar a redut^io da riqueza 
dcssa fauna. Em um contcxto relacionado, Rosenzwcig (2003) 
registrou uma cornel afdo positiva significativa entre o mimero 
de cspdcics vegetais fdsseis do hemisfdrio nortc (proccdentcs 
de diversos perfodos da histdria da Terra) e a drea total da 
massa continental durante o intervalo de tempo cm questdo 
(11 perfodos com listas ndo sobrepostas de especies fdsseis). 

A andlisc dos restos fdsscis de plan- 
tas vascularcs terrfcolas (Figura 
21.2 6b) revela quatro fascs evolutivas 
distintas: (i) uma proliferate de plan¬ 
tas vascularcs primitivas, durante o Si- 
luriano e a metade do Devoniano; (ii) 
uma radiagdo subsequente dc iinhagens similarcs ds ptcriddfi- 
tas, no final do Devoniano e no comeqo do Carbon ffcro; (iii) 
o apareeimento dc cspcrmatdfitas no final do Devoniano c a 
radiaqdo adaptativa para uma flora dominada pelas gimnos- 
permas; c (iv) o apareeimento c a asccnsdo das plantas florlfe- 
ras (angiospermas), no Cretdeeo e no Tercidrio. Parcce que, 
apds a invasdo inicial da terra, tornada possivcl pelo aparcci- 
mento das raizes, a diversificaqdo de cada grupo vegetal coin- 
cidiu com um dedlnio no mimero de cspdcics dos grupos pre- 
viamente dominantes. Em duas das transires (das plantas 
primitivas para as gimnospermas e destas para as angiosper¬ 
mas), esse padrdo podc refletir o deslocamcnto competitive 
de tdxons mais antigos, men os cspecializados, por tdxons mais 
recentcs c supostamente mais cspccializados. 

Os primeiros insetos indubitavel- 
mentc fitbfagos slo conhecidos a par- 
tir do Carbonffcro. Dcpois disso, apa- 
rcccram rcgularmentc ordens mais 
modernas (Figura 21.216c), com a 
ordem Lepiddptera (borboletas c mariposas) sen do a mais rc- 
cente, coincidindo com a asccnsdo das angiospermas. A evo- 
lugSo recfproca e a contra-cvolugdo entre plantas e insetos hcr- 
bfvoros foram quase com ccrteza, e ainda sdo, mecanismos 
importantes que impulsionaram o aumento da riqueza cm cs- 
pdcics observado tanto nas plantas terrfcolas quanto nos inse¬ 
tos ao longo de sua evolu^ao. 

Por volt a do final do ultimo perfo- 
do glacial, os contincntes cram muito 
mais ricos em animais dc grande por- 
tc do que o sdo atualmentc. Por exem- 
plo, a Australia foi o berqo de muitos 
marsupials gigantes; a America do Norte tinlia scus mamutes, 
preguigas de solo gigantes e mais dc 70 outros g£neros dc gran- 
des mamlferosj Nova Zcldndia e Madagascar foram os am- 
bientes naturais dc aves ndo-voadoras gigantes, os moas (Di- 
northidae) c a avc elefante {Aepyumis}, rcspectivamcntc. Ao 
lo ngo dos dltimos 50 mil an os, aproximadamentc, ocorreu 
uma grande perda dcsta diversidadc bidtica sobre a maior par¬ 
te do plan eta. As cxtinqdes, que afetaram particularmcnte os 


a coevolugao 
como urn condutor 
do aumento da 
riqueza? 


extingdes dos 
grandes animals: 
sobre-exploragao 
prd-hist6rica? 


grandes animais terrfcolas (Figura 21,27a), foram mais pro- 
nunciadas em algumas partes do mundo do que em outras. 
Elas ocorrcram em momentos e lugares diferentes (Figura 
21.27b), rcfictindo amplamcnte padrOcs de migra^o huma- 
na. Assim, a chcgada d Australia dos aborfgencs anccstrais ocor¬ 
reu hd mais ou menos 40 mil anos; as pontas de lanqa de pc- 
dra tornaram-sc abundantes nos Estados Unidos por volta de 
11.500 anosj e os humanos chcgaram a Madagascar e Nova 
Zeldndia hd aproximadamentc mil anos. Portanto, parcce pro- 
vdvcl que a cliegada de ca^adorcs humanos cficicntcs 1cvou d 
rdpida sobre-explora^ao dc grandes presas vulnerdveis c pro- 
veitosas. A Africa, onde os humanos sc originaram, mostra 
bem menos evid£ncias de perdas, talvez porque a coevolugdo 
dos grandes animais junto aos humanos primitives Ihes pro- 
porcionou um tempo suftcicntc para o descnvolvimcnto de 
defesas cfetivas (Owen-Smith, 1987). 

As cxtin^Scs do Pleistocene anunciaram a era moderna, 
na qual a influ£ncia de atividades human as sobre as comuni- 
dadcs naturais tern aumentado dramaticamcnte (ver Capitu- 
los 7» 15 c 22). 


21.7 Riqueza em especies e funcionamento 
dos ecossistemas 


d&sviandoofoco; a 
riqueza em 
especies influencia 
o funcionamento 
dos ecossistemas? 


Ncsta. pendltima sc^lo do capitulo, cm 
vez de tentar disccrnir e cxplicar pa- 
dr6es na riqueza cm especies, ocorrc 
uma mndant^a de foco, para abordar 
as conscqti£ncias de variaqScs na rique¬ 
za em espdeies no funcionamento dos ecossistemas. Espccifi- 
camentc, tratamos da produtividade, da decomposi^So e do 
fluxo de nutrientes e dgua (discutidos dc modo mais comple¬ 
te nos capltulos 11, 17 e 18). A comprecns^o do papel da 
biodiversidade nos processes dos ecossistemas 6 importante 
tanto por razScs tcdricas quanto prdticas, pois isso tern impli- 
canoes cm como os humanos respondem & sua perda. ]d discu- 
timos os efcitos da riqueza sobre a cstabilidade do funciona¬ 
mento dos ecossistemas (ver Se^io 20.3.6). Aqui, apresenta- 
mos cxcmplos dc cstudos dc tipos diferentes dc ecossistemas 
que revel am rclagoes entre a riqueza cm especies c os prdprios 
processes ccossist£micos, antes dc considerar as hipdtcscs rc- 
ferentes a tais relates. 


21,7.1 Relates positivas entre riqueza em 
especies e funcionamento dos 
ecossistemas 

Como parte de um esforgo de pesqui- 
sa intcrnacional, foram usados proto- 
colos padronizados cm oito locals dc 
campo na Europa, para investigar o- 
efeito da reduce na riqueza em especies sobre a produtivida- 
de primiria (medida como aciimulo de bio massa acima da 


aumonto da 
riqueza em 
especies 
resultando em... 
...produtividade 
mate alta,,,. 
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FIGURA 21.27 {a) A poreentagern da genero de grandes mamsferos herbivores qua foram extintos nos uliimos 130 mil anos e fortemente 
dependente do tamanho corporal (dados combmados das Americas do Norte e do Sul, Europa e Australia) (segundo Owen-Srnith, 1987). (b) 
Porcentagem de sobrevrvencia de grandes animals em tres continentes e duas ilhas grandes (Nova Zelandia e Madagascar) (segundo Martin, 
1984). 


....decomposigSo 
mais r&pida... 


superfifcie do solo) dc comunidades vcgctais campcstrcs, com¬ 
posts dc quantidades difercntcs dc cspdcics dc gramfncas, le- 
guminosas fixadoras dc nitrog£nio e outras csp^cics herbdccas 
(ervas). En quanto os resultados detalhados diferiram entre os 
locals, hoove uma reduce log-linear global da produtividade 
nfodia com a perda de espdeies (Figura 21.28a). Para utm deter- 
minada riqum em esp^cics, vcrificou-sc tambdm urn dedinio da. 
produtividade com uma rcdu^So no tnimero dc gropos foncio- 
nais (gramfneas, leguminosas e ervas) (Figura 21.28b). 

Jotisson c Malmqvist (2000) estu- 
daram o efeito, sobre a dccomposi^&o, 
da riqueza cm esp^cics das larvas de 
tr£s csp^cies de plecbpteros qoc sc alimetitam dc follias dc ar- 
vores caidas cm riachos. To da a replica tinlia 12 larvas dc ple- 
cbpteros - 12 dc uma espdeie, scis dc duas csptfcics ou quatro 
de tr£s espdcics (com 10 rdplicas dc todas a combina^oes pos- 
sfveis). Durante om experimento dc mcsocosmo dc 46 dias, 
foi encontrada uma rcla^So positiva entre a taxa de perda de 
massa foliar e a rique^a em esp&ucs (Figora 21.28c). 

A decomposi^o microbiana da maforia org&nica do solo 

libera Ions dc amdnio (mincraliitaqio 

do nitrog£nio). Scte anos apds o ini- 
nutrientes reduzida . p & . , , , 

cio dc uma manipulate repheada da 


riqueza cm cspccics campestrcs cm Minnesota, EUA, Zak c 
colaboradores (2003) cncontraram uma rcla^o positiva entre 
as taxas dc mmemliia^So em amostras de solo e a riqueza cm 
espifoies vcgctais (Figura 21.2 8d). Em outro cstudo, foi consta- 
tada tambem uma rekgSo entre o fluxo dc nutrientes e a riqucaa 
cm espdeies dc macrdfitas submersas cm mesocosmos simulando 
comunidades de terras umidas - as algas sobre a supcrficic das 
macro litas absorveram uma quantidadc maior dc fosforo (c a perda 
de fosforo total dos mesocosmos foi reduzida) quando mais ma- 
erdfitas estavam presentes (Figura 21.2Be). 

21.7.2 Expiica 9 oes contrastantes para as 

relagoes entre riqueza em especies e 
processos ecossistemicos 


hipbteses 

contrastantes 


Em um debate intenso e is vezes cius- 
tico (Kaiser, 2000- Loreau et al. t 
2001), tr£s hipdtcscs principals fom 

sido desenvolvidas para cxplicar as relates positivas entre a 
riquesa cm cspdcics c o funcionamento dc ceossistcmas. 

Por um lado, se as especies mos- 
tram difereneia^o dc nichos (ver Ca- complementaridade ... 
pitulo 8), elas podem nsar os recur- 
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(a) (b) 







FIGURA 21.26 (a) Produtrvidade prim&ria (medida com acumulo de biomassa acima da superficie do solo, apds dois anos) versus riqueza em 
esp£cies, em um grande numero de comunidades campestres eimuladas, em diferentes locais da Europa fas linhas de regressao sao indica- 
das para cada pass) (segundo Hector et at., 1999). (b) Produtividade primirra versus riqueza em grupos funcionais, em combinagdes de 
oampos europeus (segundo Hector etal., 1999). (c) Taxa de decomposigao {perda de massa foliar) versus numero de espScres de plecbpteros 
ffragmentadores habitantes de riactios) (segundo Jonsson e Malmqvi&t, £000). (d) Mineralizagao do nitrogenio bruto (por grama de solo) 
versus riqueza em especies vegetais, em uma manipulagao de campo com sete anos (segundo Zak et al., £003). (e) Taxa de perda de fdsforo 
de rnesocosmos contendo umaj duas ou tres especies de macrbfitas submersas, simulando comunidades de terras umidas (segundo Enge- 
thardt e Ritchie, £002). 


sos de formas complcmcntarcs* utilizando uma proporgdo 
maior dc rccursos disponiveis (vcr Figura 21.Id) e contrlbumdo 
para um nfvel superior de produdvidade do ecossistema (ou 
decomposigio ou cidagcm de nutricntcs). Esta 6 a hipdtese da 
co mplemerttaridade. 

Uma segunda ideia, a hip 61 esc da 
.. e facilitagao... facilitagao ^ reconhece que algumas cs- 

pdcics podem cxcrccr efeitos positives 
sobre o papcl ccossist£mico desempenhado por outras espd- 
cics. Por cxemplo* algumas maerdfitas submersas dc terras bai- 
xas facilitam mais do que outras a cokmizagao por algas (Figu¬ 
ra 21.28 d) (Engclliardt e Ritchie* 2002). 

As hipdtescs da complementarida- 
de c da facilitagao prcvfccm uma 
“sobre-produg^o”* em que as tax as de 
produtividade ou de decomposig&o em 
comunidades coustitufdas de muitas 
espdeies slo mais rdpidas do que em 
comunidades com poucas espdeies. Qualqucr uma dessas hi- 
pdtescs se aplica cm caso de sc justificar a necessidade dc ma- 


...preveem uma 
"sobre-prod ugao" e 
indicam o valor da 
biodiversidade para 
conserve gao... 


nejo para a conscrvagfio da biodiversidade, a fim de manter o 
fimeionamento do ecossistema. 


...mas a hrpbtese 
do efeito da 


Por outro lado* 6 possfvel que as 
relagocs positivas entre riqueza c fun- amostragem nao 
cionamento sejam artefatos das espd- 

cics* que aconteccm por elas estarem reunidas expcrimcntal- 
mente. A assim chamada hipStese do efeito da amostragem su- 
gcrc quo quanto mais especies estiverem presentes em uma 
assembldia* maior serd a probabilidade de que esta contcnha* 
fortuitamente* uma espdeie altamcntc competitiva ou produ- 
tiva. Assim* as comunidades ricas cm cspdcics* em mddia* po- 
dem scr mais produtivas porque t£m mais probabilidade dc 
center uma espdeie particularmcntc produtiva. Nessc caso* Mo 
sc observe sobre-produgSo (uma monoculture de cspdcic pro- 
dud va Mo serd me nos produ tiva do que uma comunidadc 
com muitas especies que contenlia tal espdcic) c Mo serd o 
caso dc conservar a biodiversidadc per se para manter o fun- 
do namento do ecossistema. 

atguns estudos 


O estudo multinacional dc Hcc- 


nao tern revelado 


tor c colaboradorcs. (1999) produziu sobre produgao... 
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rcsultados oompatlveis com a hipdtcsc da cotnpl cmcntarida- 
dc* pois a produtividadc eampcstrc foi maior quando mais 
tipos funcionais vegetais cstavam presentes, dc ccrto modo 
co mo um provdvel reflexo da difcrcnciai^o dc nichos. Contu- 
do* o trabalho foi criticado por causa da falta de um teste con- 
veniente para a sobrc-produ^iaG e porque ao men os alguns dos 
padrocs observados poderiam scr atribuidos ao cfeito dc amos- 
tragem, sc Trifblium pratense (uma leguminosa fixadora de ni- 
trog£nio) estivesse na mistura (Kaiser* 2000). Mikola c cola- 
boradores (2002)* cm um experimento cm eseala muito me- 
nor realizado cm cstufa* adotaram do is ddineamentos dife- 
rentes. No primeiro* taJ como Hector c colaboradores (2002)* 
a partir de um conjunto, clcs sclecionaram espdeies vegetais 
ao acaso* gcrando uma gama de riquezas (delincamcnto da 
riqueza). No segundo* os nfveis de riqueza inclufram ddibera- 
damente rdplicas dc monoculturas* bieulturas* triculturas e 
misturas dc scis csp&Ies (delincamcnto da composite c ri¬ 
queza). Em ambos os casos* foi constatada uma rela^o positi- 
va entre riqueza c produtividadc (massa dc toda a parte adrea); 
mas, enquanto no delincamcnto da riqueza 34% da variaqio 
total na produtividadc foi cxplicada pda riqueza cm espefcies* 
no delincamcnto da composite e riqueza, esta explicou ape- 
nas 16% da varia^iao. Mikola e colaboradores (2002) Mo en- 
contraram cvid£ncias dc sobre-produ^o c, aldm disso* observa- 
ram no segundo ddincamcnto experimental que a produdvidade 
foi bastante afetada pda presen91 dc Trifblium Irybndum, uma 
outra leguminosa fixadora de nitrogenio. Ambas as observaqScs 
s&o compatfvcis com a hipdtcse do cfeito da amostragem. 

Contudo* cm outro experimento 

escudos 1X0 em ca.jnpo s dclincado dc 

modo que as monocultures mais pro- 
dutivas pudessem scr comparadas com paredas dc muitas cs- 
pdcics que inclufsscm a csp^cie mais produtiva* Til man e cola¬ 
boradores (2001) colhcram cvid£ncia de sobre-produqlo, ve- 
rificando que muitas paredas ricas cm csp^cics tinham produ¬ 
tividadc maior do que a monocultura de mclhor dcsempe- 
nho. Al^m disso* houve claramentc “sob re-produce ” dc dc- 
composiqio quando mais csp^cies dc plecdpteros estiveram 
presentes no experimento cm riachos de Jonsson e Malmqvist 
(2000) (ver Figura 21.28 c). 

£ claro que os rcsultados de uma gama de manipulates 
experimental da riqueza cm csp^cics diferem atd ccrto ponto 
daquilo que as tr£s hipdteses supocm, e devc scr observado 
que estas Mo se exducm mutuamcntc. A medida que conhe- 
cimcntos de novos cstudos sejarn acumulados, podc-sc espe- 
rar 0 surgimento dc gcncraliza^ocs. Por cxemplo, podc ser que 
a complcmcntaridadc tenka destaque cm situaijocs em que a 
difcrcncia^Io dc nichos seja mais marcada. 

Nos cstudos discutidos acima* foi 
enfatizada a manipulacio da riqueza 

mm trpq ni\/p ^ 

trtfioos mostrando dc utn “6*1 tr6fko (plantas ou detri- 

sobre produgao tivoros). Downing e Lcibold (2002)* 

ao contririo, investigaram o cfeito de 
mudamjas na riqueza cm csp^cics atraves dc niveis troficos 
(uma, tr£s ou cinco cspckrics cm cada um dos tr£s grupos - 


maerdfitas, pastadorcs bcntbnicos c predadores invertebrados 
— em corpos d'dgua simulando mcsocosmos naturais) sobre 
processes ccossistSmicos. Elcs visaram desvincular os efeitos 
da riqueza em cspdcics da composite dc espMics (o cfeito da 
amostragem)* atravds da coloca^So c replicagSo dc setc combi- 
na^ocs dc cspdcics dentro dc cada nlvel dc riqueza. A produti- 
vidade do ecossistema (principalmcntc atravds do periffton* 
do fitopMneton e dos microrganismos) foi signiftcativamcntc 
maior no nivel dc riqueza mais alto do que nos do is mais bai- 
xos* a respira^o do ecossistema mostrou um padrSo similar, 
mas Mo-significative* ji a decomposigSo (perda de peso de 
fblhas das drvores) n^o cxibiu rcla^o com a riqueza. O cfeito 
da composiipio dc esp^cies sobre os processes ecossistemicos 
foi ao mcnos t^o significative estatisticamcnte quanto o da 
riqueza cm espdcics (Figura 21.29) (Downing c Lcibold, 2002). 

Dc maneira gcral, a previsSo das 
conscqMncias da continuidadc da per¬ 
da da biodiversidade podc ser espera- praJua da perda 
j T -i (ou ganho^) da 

da como complexa c dilicil, a menos biodiversidade 

que as mudan^as na compos igSo se¬ 
jam tambr-m considcradas* e isto aconteec particularmcnte no 
contexto das teias alimentares integrals. Entretanto, parado- 
xalmcnte, enquanto globalmcnte a biodiversidade esui dimi- 
nuindo, a biodiversidade local comumente aumenta* devido k 
chcgada de invasorcs (Sax e Gaines, 2003). Assim* um objeti- 
vo mais expressive serd* cm muitos cases* determinar as con- 
scqii£ncias do aumento da biodiversidade local para os pro¬ 
cesses ecossistemicos. 


21.8 Avaliapao dos padroes de riqueza em 
especies 


Hd muitas generalises que podem padr6es de rjqueza , 
scr kitas sobre a riqueza cm csp^cics generaltzagoes e 

dc comunidadcs. Vimos como a rique¬ 
za podc ser mais alta cm nfveis inter- 

medidrios de energia disponfvel no ambiente e dc freqiiencia 
dc pcrturbaq6cs e como ela diminui com uma redu^do da area 
insular ou com um aumento do isolamcnto insular. Vcrifica- 
mos* tambtJm* que a riqueza cm espdeies diminui com o au¬ 
mento da latitude; ela dcclina ou mostra uma rela^So cm do mo 
com a altitude ou a profundidadc dos occanos. A riqueza cres- 
cc com o aumento da hetcrogencidade cspacial, mas pode dc- 
crcsccr com um aumento na hetcrogencidade temporal (au¬ 
mento da variaqSo climitica). Ela crcscc* ao menos inicial- 
mente, durante o curso da sucess^o e com a passagem do tem¬ 
po evolutive. Entretanto, para muitas destas generalizaqdes, 
podem scr encontradas exceed cs impomantes* c para a maioria 
dclas as explicates atuais n^o s3^o intciramentc adequadas. 

Os resultados dc levantamentos 
dcscritivos da riqueza cm espMcs, k 
primeira vista* podem parcccr em dc- 
sacordo com o rcsultados dc manipu¬ 
lates cxperimcntais. Muitos experi- 


relapo es 

bidirecionais entre 
riqueza e 
caracteristicas do 
ecossistema 
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FIGURA21.29 Respostas da (a) produ- 
tividade do ecossi sterna, (b) respiragao 
do ecOSsiStema e (c) decomposigao a 
composigao d'e espectes estabeledda 
com ditemntes classes de riqueza. Os 
casos 1-7 sao combinagoes unicas de 
espedes com riqueza baixa (uma espe¬ 
cie do cada urn dos tres grupos; macro- 
fita, pastador bentonico e predador in- 
vertebrado), 6-14 com riqueza ifiterme- 
di&ria (tres espdcies de cada grupo) e 
15-21 com riqueza alta (cinco espdcies 
de cada grupo). A produtrvrdade irtedia 
foi significativamente mais elevada no 
caso de riqueza alta (as (inhas pontiiha- 
das mostram as medras tola is para as 
classes de riqueza), mas nao houve efei- 
tos significativos da riqueza sobre a res¬ 
piragao ou a decomposigao. A variabili- 
dade dentro das classes de riqueza re- 
vela o forte efeito da composigao de 
esp^cies sobre todos os processes 
ecossistemicos (segundo Downing e 
Leiboid, 2002). 


men tos, por exemplo, t£m mostrado que o aumento do nii- 
mero de csp&ics leva a uma maior produtividadc (ver Scgio 
21.7). Por outro lado, vimos na Scg&o 21.3.1 quo ambientes 
mais produtivos podem conter mais ou mcnos cspMcs do que 
ambientes improdutivos. £ importantc entender que rclagdcs 
como estas siio bidiredonais: as mudangas na biodiversidade 
podem scr tan to uma causa quanto uma conseqiiencia de 
mudangas na produtividadc (Worm c Duffy, 2003) j tornando 
o quadro mais complex©. 

Dcsvetidat os padrdes de riqueza 6 

uma das mais diSccis c desafiadoras 
compreender a , , , . . n . 

areas da ccologia moderna. Provavcl- 

mentCj nenhum tinico mecanismo ex- 
plica adequadamente um padrSo par¬ 
ticular, e 6 provdvcl que os padroes em escalas locais sejam 
influcnciados por process os que operam tanto cm cscala local 
co mo regional. Evidentcmcntc,, previsocs e testes de iddias ine- 


qufvocos S&0 muitas vezes diffeeis de elaborar, o que cxigiri 
grande engenhosidade das futuras gcragocs de ecdlogos. De vi¬ 
de k cresccnte import£ncia de se rcconficcer c conscrvar a bi¬ 
odiversidade do mundo, eontudo, 6 crucial que cheguemos k 
compreensao profunda desses padroes em riqueza em esp^- 
cies. No Capftulo 22, estimamos os efeitos adversos das ativl- 
dadcs humanas c como elcs podem ser remediados. 

Resumo 

Por que algumas comunidades contfim mais csp£cics do que 
outras? Existcm padroes ou gradientes de riqueza em esp^cies? 
Hi respostas plausfveis para as quest6es que fcrmulamos, mas 
tais respostas de mancira alguma s&o conclusivas. 

Em termos simples, o mimero de csp^cics que podem es- 
tar dispostas em uma comunidade 6 determinado pelo tama- 
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nho dos nichos cfctivos e o grau com que clcs sc sobrepocm, 
cm relate i gam a de recurs os disponfveis. A competitors c a 
predate podem modiflcar o resultado de mode previsivel. 
Al£m disso, uma comunidadc conteri mais espd-cics quanto 
mais complctamcnte saturada da estiver; um fendmeno que 
podc scr abordado por mcio da relate entre diversidade local 
e diversidade regional (niimcro de cspdcics que tcoricamcnte 
poderiam colonizar). 

Dcserevcmos a influfcncia de uma gama de fatorcs cspacial 
(produtividade, hetcrogeneidadc cspacial., sevcridadcs ambien- 
tais) e temporaknente varidveis (varia^ao climitica, idadc am- 
bicntal, drea de hdbitat) sob re a riqueza cm esp&des, bem como 
os padroes de riqueza que aumentam, diminuem on mostram 
padriao cm “domo” cm relays a cstes fatorcs. As intcraq6cs 
entre fatorcs {por cxempio, produtividade com paste jo ou per- 
turbans) cst&o frcqiientcmcntc envoividas na determinate* 


dos padrocs. Dedicamos uma atcnqSo especial i tcoria da bio- 
gcog tafia de iUias e d intcra^o entre imigra^do e extin £10 na 
determinate da riqueza cm cspr-cies - cm relate k irea insu¬ 
lar e ao isolamento. 

A seguir, rctomamos aos gradientes de riqueza cm espd- 
cies, trazendo excmplos que rclacionam d latitude, altitude, 
profundidadc, succss&o e historia cvolutiva. As explicates para 
cstes padr6es invocam todos os fatorcs discutidos anteriormente. 

Na set 0 final* cm vez de procurar discernir e cxplicar pa- 
dr6es de riqueza cm esptfcies., mudamos o foco e abordamos as 
consequ£ncias das variates da riqueza cm csptfeics para o fun- 
cion amento de ecossistcmas, discutindo suecssivamcntc pro¬ 
dutividade, decomposite c fluxo de nutrientes. A compreen- 
s&o do papel da biodiversidade nos processes ccossistSmicos 6 
importante por razocs prdticas, pois isto implica cm saber como 
os humanos deveriam responder k perda da biodiversidade. 


t 


1 Capitalo 22 

Aplicagoes Ecologicas no N ivel das 
Comunidades e Ecossistemas: Manejo 
com Base na Teoria da Sucessao, Teias 
Alimentares, Funcionamento do 
Ecossistema e Biodiversidade 


22.1 lntrodu?ao 

Este £ o liltimo capitulo dc uma trilogia quc trata das aplica^ocs 
da teoria coolbgica. No primeiro, Capitulo 7, considcramos como 
nosso entendimento no nivd dos individuos c populates - rela- 
cionado k teoria do nicho, d teoria biondmica (da histdria dc 
vida), ao comportament© dc dispersiio e a comperito intra-espe- 
cffica - podc fbrnecer solutes para um grande niimero dc pro- 
blcmas prdticos. No segundo, Capftulo 15, discutiu-se como a 
teoda da dinimica das intcragocs intercspecfficas podc auxiliar 
no control© dc pragas c na explorato sustentive! dc popula¬ 
tes selvagcns. Esta sintese final rcconhccc quc os individuos c 
as popula^des existem cm uma tcia dc interacts intcrespedfi- 
cas imetsa cm uma rede dc fluxes dc cnctgia e nutrientes. As- 
sim, trataremos da aplica^o da teoria relativa i succss3© (Ca- 
pftulo 16), is teias alimentares e ao funcionamento dos ecos¬ 
sistemas (Capitulos 17 a 20) c i biodiversidade (Capitulo 21). 

A composi^o dc uma comunida- 
dc dificilmcnte se manterd cstidca, e, 
como vimos no Capitulo 16, alguns 
padrScs temporals sdo bem ptevisfveis. 
Os objedvos do manejo, pot outro lado, 
com frcqii£ncia requerem condigEfcs eskticas - a produto anual 
dc uma cultura agrfcola, a restaurant* dc uma ccrta oombinatt* 
dc cspdcics ou a sobrcviv£ncia a longo praxo dc uma cspdcic ame- 
agada dc extin to. O manejo is vexes seri incficicntc ncssas situa- 
goes sc os gestorcs ambientais nio levarcm cm considerate os 
processes sucessionais (ver Seta 22.2). 

Trataremos da apiicato da teoria accrca das teias alimcnta- 
rcs c do funcionamento do ecossistema na Sc to 22.3. Cada cs- 
p^cic dc intcressc para os gestorcs ambientais tern seu conjunto 
dc competidorcs, dc mutualistas, dc prcdadorcs e dc parasites, c o 
rcconbccimcnto dcssas compicxas intcrat^s £ frequentemente 


nccessdrio pata a identificato dc at*es dc manejo (ver Sc to 
22.3.1). Os ptodutorcs rurais procuram maximixar o rctorno oco- 
nomico per mcio da manipulate do ecossistema com irrigate c 
fertilizato. Mas o cscoamcnto de nutrientes das terras agricolas, 
juntamente com o csgoto tratado e nSo-ttatado produxido pdo 
homcm, podc perturbar o funcionamento dos ecossistemas aqud- 
ticos por mcio do process© dc cutrofizaflo cultural (aumento dc 
nutrientes), do aumento da produtividade, da altcrato das con- 
elites abibticas c da mudan^a na composite* de espdeies. A com- 
preensao do funcionamento dos ecossistemas lacustrcs tern for- 
necido dirctrixes para a "biomanipulato” de suas teias alimenta¬ 
res com a finalidadc de reverter alguns efeitos adversos das ativi- 
dadcs humanas (ver Sett* 22.3.2). Aldm disso, o conliecimento 
do funcionamento dos ecossistemas tcrrfcolas podc auxiliar na 
determinate tic praticas agricolas dtimas, cm quc a produtivida- 
de das culturas cnvolva a minima entrada de nutrientes (ver Se¬ 
tt* 22.3.3). A identificato dos objetivos da restaurato dos ecos¬ 
sistemas (c a liabilidade de monitorar sc elcs fbram alcam^ados) 
requer o descnvolvimcnto dc fertamentas para rnedir a “saude do 
ecossistema”, um tdpico que scrl discutido na Seto 22.3.4. 

Uma proper to muito grande da supcrffdc do plancta £ 
usada para, ou afetada negativamente por, habitato humana, 
indiistria, minerato, produto e cxploratc* dc alimentos, o 
quc fax com que uma das nossas neccssidadcs mais urgentes 
seja o planejamento c a proteto dc um conjunto dc ircas por 
mcio dc um sistema dc unidadcs de conscrvato. O incrc- 
mento das reservas atuais pcla adito dc novas dreas prccisa 
scr rcatixado dc maneira sistcmdtica para garantir quc a con¬ 
scrvato da biodiversidade seja obtida com um custo minimo 
(jd que os recursos sdo sempre limitados). A Sc to 22.4 dcs- 
crcve como o nosso conliecimento sobre os padreics de rique- 
xa cm espdeies (ver Capitulo 21) podc ser usado para o 
planejamcnto de redes dc reservas, seja cspccificamentc para a 
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conservagao {vcr Scg£o 22.4.1),scja para, usos mdltiplos, como 
uma combina^o de cxtrativismo, turismo e conscrvagiao (vcr 

Final mente, na Seg^o 22.5 > lida- 
rcmos com uma rcalidade quc os cod- 
logos aplicados nlao podem ignorar. A 
aplicagno da tcoria ecoldgica nunca 
podc scr realizada de forma indcpen- 
dente. Primciro, cxistem considcragocs 
econdmicas quc sSo incvitdvcis - como 
os produtorcs rurais podem maximi- 
zar a produgao ao mesmo tempo cm que minimizam os custos 
e as conscqu£ncias ecoldgicas adversas; como podemos cstabc- 
lcccr um valor ccondmico para (valorar) a biodivers idadc c o 
fimdonana.cnto dos ecossistemas, a fim dc quc eie seja compa- 
rado aos lucros da exploraflo maddreira ou da mincra^o- como 
podemos maximizar os rctornos das verbas limitadas disponi- 
vcis para a conservator Tais questdes sSo discutidas na Se^o 
22.5.1. Segundoj quasc sempre cxistcm considerables socio- 
polfticas (vcr Sc^So 22.5.2) - quais mdtodos podem scr utiliza- 
dos para conciliar os desejos dc todos os grupos envolvidos, de 
produtorcs rurais e madeirciros a operadores de turismo c con- 
servacionistasj os requisites para o mane jo sustentive! deve- 
riam scr estabclccidos por Ici ou cneorajadcs pel a educagSoj 
como as ncccssidades c pcrspcctivas dos povos nativos podem 
scr Icvadas cm considerate? Ess as questdes v£m juntas na cha- 
mada base trip!a da sustcntabilida.de,. com suas pcrspcctivas eco- 
ldgicas* ccondmicas c sociopolIdeas (vcr Scgio 22.5.3). 


22.2 Sucessao e manejo 

22.2.1 Manejando a sucessao em ecossisfemas 
agricolas 

Os jardineiros c os agricultures inves- 
tem um csforgo considered no com- 
bate k sucessao por meio do plan do 
dc espdeies desejadas e da remogio dc 
competidorcs indcsejdveis. Na tenta- 
tiva dc mantcr as caractcrfsticas de um 
cstdgio succssional inicial - o crcscimcnto de uma gram£nea 
anual aJtamcntc produtiva os agricultures sSo forgados a 
rcsistir k sucessao natural para plantas herbdccas perenes (e, 
depois, para arbustos c irvores; vcr SegHo 16.4.5). Men ailed e 
colaboradorcs (2001) compararam o impacto de quatro sistc- 
mas de manejo agrfcola sobre as comunidades dc ervas dani- 
nhas quc se dcsenvolvcram no cstado de Michigan, EUA, du¬ 
rante um periodo de seis an os (con sis undo cm duas rotates 
dc milho para soja c, depois, para trigo). A bio mass a adrea c a 
riqueza cm espdeies de ervas daninhas foram men ores no 
sistema conveneional (aha entrada externa dc fertilizantes 
sintdticos c herbicidas, araglo), intermedidrias no sistema 
sem aragdo (aha entrada externa de produtos qufmicos, sem 
ara^do) e maiorcs nos sistemas dc baixa entrada (baixa en¬ 
trada externa de produtos quimicos 3 aragio) c orgdnico (sem 
entrada externa de produtos quimicos, ara$io) (Figura22.1). 
Uma mistura muito varidvel dc espdeies dc monocotiled6ncas 


Sc^do 22.4.2). 

as aplicagoes 

ecologicas 

frequentemente 
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econdmicas e 

sociopolrticas 


os fazendeiros 
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FIGURA 22.1 (a) Bromassa da ervas dani- 
nhas e (b) riqueza em especies de ervas da- 
n in has em quatro tratamentos de manejo 
agri-cola (ver legenda; seis replicas de plots 
de 1 ha em cad a tratamento), durante um 
periodo de seis anos, consistindo em duas 
rotagoes de milho {Zea mays) para soja ( Gly¬ 
cine max) e, depois, para trigo {Triticum aes- 
tsvum) (segundo Menafiled et at., 2001). 
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(gramincas) e dicotiledbncas foi observada no tratamcnto con¬ 
ventional, c um con junto iguakncntc imprevisivcl de grami- 
neas anuais dominou o tratamcnto scm aragdo. Por outro lado, 
as comunidades dc ervas daninhas dos tratamentos dc baixa 
entrada c orgdnico foram mais constantes: uma dicotileddnca 
anual {Chenopodium album) c duas ervas daninhas perenes 
(Trifblium pm tense c Elytrigta repens) foram as espdcics domi- 
nantes sob cstas condigoes. Men a lied e colaboradorcs (2001) 
salientam as vantagens potcnciais dc um sistema dc manejo 
que favorega uma comunidade dc ervas daninhas mais previ- 
sfvel, porque, ncsse easo, tratamentos-controlc podem ser pla- 
ncjados cspecificamcnte contra as esp^cics envoividas. 

Outras formas dc “jardinagem” 
tirdins 1 ' de agrfcola impocm mcnos problemas, 

devido ao modo como interrompem 

Sumatra- , t , , . 

reversac rdp da a a succssao. A benzofna C uma rcsina 

flora sta aromdtica - usada na fabricagdo dc in- 

ccnso 3 condimcntos c produtos medi- 
einais - que tern sido extraida da casca dc drvorcs tropicals do 
gSnero Sty rax lid ccntcnas dc anos. Ela tambem proporciona 
uma renda significativa para muitos camponcses dc Sumatra 
que plantam jardins dc S. pa m lie ion eu tu m apds limparem o 
sub-bosque dc dreas dc florcstas tropicais montanas com 0,5 a 
3,0 ha. Dois anos mais tardc 3 os camponcses podam todas as 
drvorcs de maior portc para permitir que a luz atinja as pldn- 
tulas (os galhos podados sdo deixados no jardim) 3 c a extragdo 
anual dc rcsina comega apds oito anos. A produgdo cm gcral 
dcclina apds 30 anos, mas 6 possivel colctar a resina por atd 60 
anos. Quando a extragflo de rcsina 6 inter rompida, o jardim d 
abandonado para rctornar d conditio dc florcsta. Garcia-Fcr- 
nandez c colaboradorcs (2003) identificaram tr£s categorias 
dc jardim: G1 era o mais scmclhantc a uma plantagdo, com 
poda intensiva e altas dcnsidadcs dc dr votes dc S. parallebneu- 
ruMi c G3 era o mais scmclhantc a uma florcsta. A riqueza 
total cm cspdcics de drvotes era alta nas parcelas dc florcsta 
primdria c “sccunddria” (30 a 40 anos apds a interrupt da 
exploragdo dos jardins) c tambdm nos jardins, cxceto pela si- 
tuagdo com manejo mais intense* onde a riqueza era significa- 
tivamente mais baixa (mas, todavia, com uma mddia dc 26 
espdeies de drvorc) (Figura 22.2a). Conformc previsto pela tco- 
ria da sucessao (ver Segao 16.4), as cspdcics climax tipicas dc 
florcstas maduras foram mais comuns nas florcstas primdrias c 
houve uma mistura mais homogdnea dc cspdcics dc drvorcs 
pionciras c do meio da succssao nas florcstas sccundirias e nos 
jardins manejados mcnos intensamente (G3) (Figura 22.2b). 
Contudo, os jardins com uma intensidade dc manejo intcr- 
medidria ou alta foram dominados por drvorcs caracterfsticas 
dc estdgios intermediaries da sucessdo (principalmcnte por- 
que as drvorcs dc benzofna pcrtcnccm a este grupo). Ndo d 
incomum que os nativos conhcgam uma ampla gama dc uses 
das pkntas da florcsta. A Figura 22.2c mostra a representagdo 
dc drvorcs nas parcelas de jardim e florcsta segundo quatro 
classes de uso: nenhum uso conhccido (12%)* uso na subsis- 
tdneia (alimentos, flbras ou remddios; 42%), uso nos mcrea- 
dos locais (23%) c uso no mercado intcrnacional (23%). A 


categoria intcrnacional dominou nos jardins intensivamente 
manejados (isto d 3 benzoina e scus produtos), c as drvorcs das 
categorias dc subsistdneia e mcrcados locais estavam bem-rc- 
presentadas nos jardins manejados com menor intensidade e 
nas florcstas primdrias e sccundirias. Embora o manejo daben- 
zoina ncccssite da poda da vegetable competidora, a riqueza 
cm cspdcics de drvorcs permancce relativamentc alta mesmo 
nos jardins com maior intensidade de manejo. Essa forma tra¬ 
ditional dc jardinagem florcsta! mantdm uma comunidade di- 
versa cuja estrutura pcmiite a rdpida rccuperagao da comunidade 
florcstal apds a intcrrupgdo da extragdo dc rcsina. Ela representa 
um bom balango entre dcscnvolvimcnto c oonservagSo. 

O fogo 6 uma importantc fer- 
ramenta de manejo para o povo 
aborigine da Australia* como o dS 
proprietorio da drea Dukaladjarranj 
no nordcste da Arnhem Land (Fi¬ 
gura 22.3a). A queimada, para for- 
neccr pastagem verde para os ani¬ 
mals cincgdticos, 6 pianejada pelos zcl adores (aborigines com 
rcsponsabilidadcs cspeciais sobre a terra) e cnfoca inicialmcntc 
as gramlncas sccas nas dreas mais altas, movendo-sc progressi- 
vamente para locais mais limidos d medida que estes secam ao 
longo da cstagdo. Cada queimada cm gcral tern baixa intensi¬ 
dade c atingc uma pequena drea, produtindo um mosaico dc 
dreas queimadas e nOo-queimadas c, assim, uma diversidadc de 
hdbitats cm diferentes estdgios succssionais (ver Segdo 16.7.1). 
Prdximo ao fim da cstagdo seca, quando cstd muito quente c 
scco, as queimadas sdo interrompidas, cxceto cm situag6cs con- 
troldveis, quando 6 ncccssdrio atcar fogo cm dreas previamente 
queimadas. Em uma colaboragdo entre aborigines c ccdlogos, 
Yibarbuk c colaboradorcs (2001) provocaram inctiidios expe- 
rimentais para avaliar scu impacto sobre a flora e a fauna. Elcs 
observaram que as dreas queimadas atrairam grandcs cangurus 
c outras cspdcics cincgdticas preferidas e que importantes plan- 
tas utilizadas como fontc dc alimento, como o inhamc, perma- 
ncccram abundantes (rcsultados que dificilmcnte scriam uma 
surpresa para os colaboradorcs indfgcnas) (Figura 22.3b). A 
vegetagdo scnsfvcl ao fogo, cm dccllnio cm outros locais, como- os 
bosques dc Callitris intratr&pka c os urzais dc arenito dominados 
por arbustos dc mirtdccas c protcdccas, pcrmancccu bem-repre- 
sentada na drea dc estudo. Aldm disso, a drea Dukaladjarranj assc- 
mclha-se ao Parque National Kakadu, uma unidade dc oonserva- 
gdo com alta diversidadc dc vertebrados e plantas. Assim, Duka¬ 
ladjarranj contcm vdrias cspdtics raras e muitas outras espdeies 
que t£m dcclinado cm dreas scm manejo e, aldm disso, uma rc- 
presentagdo notavclmcntc baixa dc plantas c animais cxOticos in- 
vasorcs. O regime traditional, com suas vdrias queimadas peque- 
nas c de baixa intensidade, contrasta dramaticamcnte com o pa- 
drdo contcmporanco mais tipico de queimadas intensivas e scm 
controlc prdximas ao final da cstagdo seca. Estas queimadas sc 
cspalham ao longo dc extensas dreas do ocste e do ccntro da Ar¬ 
nhem Land (as vczes cobrindo mais dc 1 milhdo dc ha), que nao 
sdo ocupadas c manejadas, e rcgularmcnte atingem a borda do 
planalto da Arnhem Land c os Parques Nationals dc Kakadu e 
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FHGURA 22.2 (a) Riqueza am esp^ties da 
arvores am diferentes classes de tarn an ho 
(DAP e o diametro na altura do peito) am 
trSs categories de jardim de banzoina (G1 - 
mais intensamente manejado; G2 - in term e* 
diario; G3 - man os intensamente maneja* 
do), em floresta secundaria (FS; 30-40 anos 
apds o abandono dos jardins da banzoina) 
e am florestas prim arias (FP). (b) Porcenta* 
gam de arvores am tres categories sucessio- 
nais. (c) Porcentagem da arvores em v^rias 
catagorias da utilrdade. Gada dado a baseado 
am tres replicas da plots de 1 ha. Letras dife* 
rentes sob re cada tipo da barra indicam dife* 
ranges astatisticamente significativas (sagun* 
do Garcia-Fernandez ef aL, 2003). 


Nitmiluk (Figura 22.3a). £ possfvel quc a ocupapao continue da 
area de estudo pclos aborigines c a manuteng&o de pride as tradi¬ 
tional de manejo com fogo iimitem o aaimulo de combustfvel 
(na forma de serrapilheira c de cspdties de gramfneas quc promo- 
vcm a propagapao do fogo), redtmndo a probabilidade de ooor- 


foucia de mcendios de grandcs proporpdes quc podem climinar 
os dpos de vegetapao sensivtis ao fogo. Urn rctorno ao cstilo indi- 
gena de queimadas parece scr promissor tia rcstaurapslo c ua con- 
scrvapSo das espeties e comunidades amcapadas ncssas paisagens 
(Marsden-Smedley & Kirkpatrick, 2000) e fornecc importantes 
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FiGURA 22.3 (a) Localizagao da area do estudo sobre manejo com fogo prdxima ao extreme nordeste do Planafto de Arnhem no Northern Territory 
da Australia; a tocalrzagao de dois parques nadonais tambdm e mostrada. (b) iNumero medio (± 2 EP) de grupos de cangurus avistados durante 
urn levantamento realizado de helicoptero em plots com 0,25 km 2 com diferentes histories recemtes de queimada (segundo Yibarbuk etsL, 2001), 


dices para o manejo de areas aujeitas ao fogo em outras partes do 
mundo. 


22.2.2 Manejando a sucessao para a restauragao 


a restauragao is 
vezes nao requer 
intervengio... 


O objetivo da ccoiogia da. restauraglo 
d, frcqucntcmcnte, a obtengko de um 
cstdgio succssional cstkvcl (Prach etal. t 
2001) e, de mancira Ideal, do elfmax. 
Uma vcz que um uso indesejkvel da terra seja interrompido, 
os gestures ambletitals nao precisam intervir sc estiverem pre¬ 
parados para esperar que a succssko natural siga o scu curso. 
Assim, pkntag6cs abandonadas de arroz na regiko montanho- 
sa da Cordia central passant de um estdgio de gramfneas anuais 
{Alopecurus aequalis] , por forks (Aneilema keisak), juncais ( fun- 
cus effusus) e salguciros (Salix koriyanagi)^ antes de atingirem 
uma comunidade de bosque de amieiros (Alnus japonkd) rica 
em espdeies e estkvel em um pcrfodo de 10 a 50 anos (Figura 
22.4) (Lee et at y 2002). Nko d possfvel contar sempre com a 
sucessko para promover a rcstauragko de um hdbitat, cspccial- 
mente quando as fontes naturals de sementes sHo pequenas c 
distantes, mas este nko era o caso no cxcmplo citado. De £ato, 
a linica inter vengko ativa que vale a pena levar cm considera- 
gko £ a dcstruigko dos diques artificials dos arrozais para acele- 
rar, cm uns poucos anos, os primeiros cstdgios da sucessko. 

Campos sujcitos k intensificagko 
... mas pode ser agrfcola, incluindo a aplicagao de fer- 

tdizantes e de hcrbicidas artificials c 
regimes intensos de paste jo, t£m mui- 
to menos espdeies vegetais que campos sob manejo “traditio¬ 
nal" histdrico. A restauragko da biodiversidade ness as s ima¬ 
goes cnvolvc uma sucessko secunddria que normalmcnte de- 


are I era da pelo 
plantio de espicies 


mora mais de 10 anos; cl a pode ser atingida pelo rctorno a um 
regime traditional sem fertilizantes minerals no qua! a forra- 
gem 6 colhida em meados de julho (verao no Hcmisfdrio Nor¬ 
te) e o gado £ pastoreado no outono (o qual tern inicio cm 
setembto no Hcmisfdrio Norte) (Smith et 2003). No cn- 
tanto, ao contrkrio do caso dos arrozais cultivados nas monta- 
nlias discutido antcriormentc, a recupcragko da comunidade 
de campo nas planicics da Inglaterra pcla colonizagao natural 
por mcio da chuva de sementes ou do banco de sementes £ um 
proccsso lento e ineerto (Pywell et afo 2002). Fclizmcntc, a 
reeupetagko pode ser acelerada pela scmcadura de uma mistu- 
ra de sementes de muitas espdeies de plantas descjkveis adapta- 
das ks condigScs locais. Assim, cm um estudo de quatro anos, 
que comparou a riqueza cm cspecies de gramfneas c forbs cm 
plats que nko fbram semeados (rcgcnctagko natural a partir do 
restollio de cereals) com parcelas semeadas com uma mistura 
de sementes de mais de 25 espdeies, as parcelas semeadas rive¬ 
rain duas vezes mais cspecies cstabclccidas nos dois primeiros 
anos do que as parcelas sujeitas k regencragko natural (mddias 
de 26,4 c 22 cm eomparagko a 10,4 c 11,3, icspectivamentc). 
No quarto ano, havia pouca diferenga na riqueza em espdcics 
(22 versus 18,7), mas o tratamento semeado tinha uma com- 
posig^o de espdeies que incluia as dos cstigios finals do campo 
c era muito mais semelhante kquefa encontrada cm campos 
locais utilizados de forma nko-intensiva (Py\vcll et al.> 2002). 

Os objetivos da restauragao fre- 
qucntcmcntc incluem a rccuperagSo 
nao apenas das plantas, mas tambdm 
dos componcntes animals da cornu- 
nidadc. Dcvido k interferencia da dre- 
nagem e das mards pela instalagko de 
cclusas, aquedutos e diques, as marismas sko, atuafmcntc, mui¬ 
to mais raras do que no passado. A restauragko da agko das 
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FIGURA 22.4 Drag ram a de classes de abun* 
dancia de esp acres vegetais agr j pad as pela 
idade das areas (tempo desde o abandono 
dos arrozais). Os valores de importance re* 
presentam a cobertura de solo relative das 
espdcies vegetais presentes. A mata de 
amieiros tern 50 anos de idade (segundo Lee 
et al., 2002). 


marcs (pcla rcmoqiio das cclusas* etc.) c* como conscqii£ncia* 
da liga^io cntrc as marismas, os cstudrios e o sistcma costeiro 
mais amplo ao longp do litoral da Long Island Sound* do cs- 
tado dc Connecticut* EUA* lcvou k recupenujao da vegetable 
das marismas* inciuindo Spartind alternifhra^ S. patens c Dis- 
tichlis spicata. A recuperated foi rcktivamentc ripida (aumcn- 
tando a uma taxa dc 5% da irea total por ano) ondc a invaslo 
das manfs era freqiientc (is to 6 3 cm baixas altitudes e ondc o 
lcngol treatico era mais prdximo k superffeie)* mas foi lenta 
nas demais situates (cerca de 0*5% da irca total por ano). 
Nos locais com recuperate rdpida* a tcstauragSo dc 50% da 
cobcrtura dc plantas cspecialistas dc marismas lcvou 10 a 20 
anos para ser atingida. Os animais caractcristicos das maris¬ 
mas seguiram um crono grama scmcfhantc. Assim* cm cinco 
locais dc marismas na Illia Barn que v£m se recuperando por 
perfodos conhecidos (c para os quais marismas dc referenda 
prdximas estao disponfveis para compara^ao)* o molusco gas- 
trdpodc da marisma Melampus bidentatus somentc atingiu den- 
sidadcs compadveis is eondigScs dc referenda apds 20 anos 
(Figura 22.5a). A comunidadc de aves tamb^m lcvou 10 a 20 
anos para adngir uma composi^o semelhante is circunstan- 
cias dc referenda. Os generalises das marismas que forragei- 
am e reproduzem tanto nas terras mais altas quanto nos ba- 
nhados afetados pelas mads (como o manimbe [Melmpiza 
melodia) c o pissaro-pretode-asa-vermelha [Agelaius ph&eniceus ] 


dominaram os cstigios iniciais da seqii£ncia dc restaura^o* 
antes dc serein substituidos por cspecialistas cm marismas* 
como a corrufra (Cistothorns palustris) * a ganja-btanca-pequc- 
na (Egretta thubt) e o ma^arico-pintado (Actitis macuhmd) (Fi¬ 
gura 22.5b). As cornunidadcs tlpicas de peixes se recupcram 
mais rapidamente (cm um perfodo de 5 anos) na rcstauraqao dc 
cnscadas dc marismas. Parecc que a rcstaura^o dc um regime de 
marcs natural coloca as marismas na trajetdria da rcstaura^ao dc 
todo o scu funcionamcnto ccoldgico* embora isso gcralmentc 
demore uma ou mais dccadas. O processo podc* provavclmcnte* 
ser acelerado pelo plantio dc cspccics vegetais de marisma. 

22.2.3 Manejando a sucessao para a 
conservagao 

Algumas espdcics animais amcat^adas 
cst&o associadas a um cstigio particu¬ 
lar da succssiao* e sua conserva^o dc- 
pendc de um entendimento da sc- 
qii^ncia succssional; a intervenqio 
podc ser ncccssiria para mantcr seu 
hibitat cm um cstigio succssional apropriado. Um excmplo 
intrigante 6 fornccido por um inseto gigante da Nova Zclin- 
dia* o tveta (Deinacrida mahoamiensts) (Orthoptcra: Anostos- 
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(a) 




FIGURA 22.5 (a) Abundancra reiativa do gastropode M&lampus biden- 
tatus (expresso como a densidade media na drea de restauragao divi- 
dida pela densrdade em uma marisma de referenda prdxima) em crnco 
locais distribuidos em quatro marismas na IIha Bam, estado de Con¬ 
necticut que diferem no tempo desde que um regime de mares natural 
for restaurado, Lima abundancia reiativa de 1,0 indica completa recu- 
peragao dessa espdcie. fb) Abundancra reiativa (recuperagao/referen- 
cla) de aves consideradas especialistas (A) e generallstas (•) em 
marismas na llha Bam plotada em relagao aos anos de restauiragao na 
epoca em que as contagens foram realizadas. Novamente, uma abun¬ 
dancia reiativa de 1,0 indica completa restauragao da guiIda de espe¬ 
cial! stas ou general istas (segundo Warren etaf., 2002). 


tomatidac). Ess a cspdcic, a qual sc acreditava cstar cxtinta ap6s 
ser comum cm Mbitats florcstais, fci redescoberta na ddcada 
dc 1970 cm um fragment© isolado de tojo (Ulex eur&paeus). 
Ironicamcntc, o tojo 6 uma crva dan inha introduzida na Nova 
Zcldndia, e, para controld-lo, os produtores rurais invest cm 
tempo c esforgo eonsiderdveis. Scu gramado dense e espinho- 
so fornece refugio para o weta gigantc contra outras pragas 
intro duzidas, cspccialmcnte os ratos, mas tambdm ourigos ter- 
restres, arminlios c gambds, os quais capturam facilmcnte os 
wetas cm scu hdbitat fiorcstal original. O Dcpartamcnto de 
Conservaglo da Nova Zclindia comprou cssa importante irca 


dc tojo dc scu proprietdrio, o qual insistia em permitir que o 
gado passassc o inverno na reserva. Os conservacionistas csta- 
vam insatisfeitos com isso, mas, mais tarde, o gado provou scr 
parte da salvaglo do weta. Ao abrir caminho atravds do tojo, o 
gado fornecia uma entrada para as cabras ferais que sc alimcn- 
tarn do tojo, produzindo um gramado dense e espinhoso e 
prevenindo que o hdbitat de tojo sc desen volvcsse cm um es- 
dgio imprdprio para os wetas. Essa histdria envolvc um tinico 
inseto cnddmico amcagado junto com um time completo de 
pragas introduzidas (tojo, ratos, cabras, etc.) c animais domds- 
ticos introduzidos (gado). Antes da chcgada do liomcm d Nova 
Zcl&ndia, os dnicos mamlferos terrestres da ilha cram morcc- 
gos, e a fauna cnddmica da Nova Zel&ndia tem-sc mostrado 
extraordinariamente vulncrdvel aos mamiferos que chcgaram 
com O' homcm. Contudo, ao mantcr a sucessdo do tojo cm 
um cstigio initial, o paste]o das cabras fornccc um hdbitat no 
qua! o weta podc cscapar da atengdo dos ratos e dos outros 
predado res. 

22.3 Teias alimentares, funcionamento e 
manejo do ecossisfema 

22.3.1 Manejo guiado pela teoria da teia 
alfmentar 

Os cstudos que desvcndam as comple- 
xas interagScs nas teias alimcntarcs 
(tratadas no Capftulo 20) podem for- 
necer informagao-chavc para os ges- 
torcs em rciagdo a questdes trio diver- 
sas quanto a minimizagiao do risco dc doengas liumanas, o 
cstabclccimcnto dc objetivos para dreas marinlias protegidas 
ou a prcvisHo das espdcics invasoras com maior potcncial para 
perturbar o funcionamento dos ecossistemas. 

223.1.1 Doenqa de Lyme 

A doenga dc Lyme (on borreliose), a doengas 

qual sc ndo for tratada podc causar 

dan os no coragiao c no sistema nervoso c Icvar a um tipo dc 
artrite, afeta dezenas de milharcs dc pcssoas ao redor do mun- 
do a cada ano. Ela 6 causada por uma bacteria espiroqueta 
(Bo/relid burgdorferi) transmitida por carrapatos do gcncro 
Ixodes. Os carrapatos levam dois anos para passar por scus qua¬ 
tro estigios dc desenvoivimento, os quais cnvolvcm uma su- 
ccsslo dc liospcdciros vertebrados. Os ovos sdo depositados 
na primavcra, c as larvas nSo-infcctadas fazem uma unica rc- 
feigio de sanguc cm um liospcdciro (normalmcnte um peque- 
no mamffero ou avc) antes dc se soltarcm e fa^crcm a muda 
para o cst^gio dc ninfa, que pas sard o invern o. Os hospedeiros 
infcctados transmitem a espiroqueta para as larvas dos carra¬ 
patos, as quais permanecem contagiosas durante toda a sua vida 
(isto d, apbs terem mudado para ninfas c, depois, para adultos). 
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No ano seguinte, a run fa procura um hospcdciro na primave- 
ra/inlcio do vcrdo para fazcr outra rcfciqdo unica de sanguc; 
estc 6 o estdgio mais arris cado para a infecqdo humana, por- 
que as ninfas sdo pcqucnas, dc diffcil dctccqao c sc grudam 
nos hospedciros cm uma dpoca dc pico das atividades rccreati- 
vas humanas nas florestas e parqucs. Entrc 1 c 40% das ninfas 
carrcgam a espiroqueta na Euro pa c no s EUA (Ostfcid &: Ke- 
esing, 2000). A ninfa solta-sc do hospcdciro c muda para o 
estdgio adulto, que faz uma ultima rcfciqdo dc sanguc c sc 
reproduz cm um tcrcciro hospcdciro, frcqiien tcmentc um ma- 
mffero maior, como um vcado. 

O mais abundante mamifcro dc pcqucno portc hos- 
pcdeiro no leste dos EUA, c dc longc o mais competente 
transmissor da espiroqueta, 6 o rato-dc-pata-branca {Pe- 
romyscus leucopus). Jones c colaboradores (1998) adiciona- 
ram frutos dc carvalho, um aliment o prefer id o dos ratos, 
no solo dc uma floresta dc carvalhos para simular um ano 
dc eventual produqao maciqa c obscrvaram que o niimero 
dc ratos aumentou no ano seguinte c que a p revale ncia da 
infecqdo com espiroqueta nas ninfas dos carrapatos {Ixodes 
scapularis) aumentou dois anos apds a adiqao dos frutos. 
Parecc que, apesar da compiexidade da teia alimentar da 
qua! a espiroqueta faz parte, d possfvei prever anos com 
altos riscos dc transmissdo para os human os com uma boa 
anteced£ncia pclo monitoramento da produqdo dc frutos 
dc carvalho. Outro aspccto de intcresse para os gcstorcs am- 
bientais 6 a evid£ncia de que surtos de mariposas-praga, 
cujas lagartas podem causar desfolhaqdo maciqa da floresta, 
possucm maior probabilidade dc ocorfoncia um ano apds 
safras muito pequenas dc frutos dc carvalho, quando os ra¬ 
tos, que tarn b dm sc aliment am das pupas das mariposas, 
sdo raros (Jones et at ., 1998). 

£ importantc enfatizar um dltimo aspccto sobre a 
transmissdo da doenqa. Os mamfferos, aves c rdptcis hos- 
pedeiros potcnciais de carrapatos apresentam uma grande 
variaqdo na cflcidncia dc transmissdo da espiroqueta para o 
earrapato. Ostfcid c Kccsing (2000) 1cvantaram a hipdtcsc 
dc que uma alta riqueza cm cspdcics de hospedciros poten- 
ciais resultaria cm uma prcvaldncia mais baixa da doenqa 
no homcm, se a alia eficiencia dc transmissdo da espdeie- 
chave (tal como o rat o-d e-pat a-branca) for dilufda pel a pre- 
senqa dc um grande niimero dc cspdcics mcnos competen- 
tes. (Observe que o que realmente importa d se o niimero 
total dc indivfduos da espdeie mais competente 6 “alagado” 
por um grande niimero de indivfduos das cspdcics mcnos 
competences; a abunddneia relatival importantc, bem como 
a riqueza de espdeies.) Ostfcid c Kccsing produziram evi- 
ddneias a favor de sua hipdtcse na forma dc uma relaqdo 
negativa entrc os casos da doenqa c a riqueza cm pequenos 
mamfferos hospedciros cm 10 regioes dos EUA. Infelizmen- 
te, os casos da doenqa de Lyme foram eoncentrados nos 
estados mais ao norte, ondc a riqueza cm espdcics era me- 
nor, o que sugerc que tanto a doenqa quanto a riqueza de 
mamfferos seguem um padrdo latitudinal. Assim, ndo foi 
possfvei determinar se a ligaqdo entre as duas foi causal ou 


acidental. Contudo, cssa 6 uma questdo importantc, por- 
que uma rclag^o negativa entre a diversidadc dc hospcdci- 
ros e a transmiss^o dc doen^as que cnvolvcm vctorcs (in- 
cluindo a doen^a de Chagas, a pcstc e a febre hcmorrdgica 
do Congo) forncceria mais uma raz^o para os gcstorcs agi- 
remem prol da manutenq^o da bio diversidadc. 


22.3.1.2 Manejo do estoquepesqueiro de abalone 


... e do um 
mofusco 
expiorado 
comercialmonte e 
de um p redado r 
de topo 
carismitico 


As vezes, a biodiversidade podc ser 
muito alta para se atingir objetivos dc 
manejo espccfficos! A pcsca comcrcial 
c rccreativa dc abaloncs (ga^trdpodcs 
da famftia Haliotidae) pode 1cvar o 
cstoque ao colapso por meio da sobm- 
pcsca. Os abaloncs adultos nSo se dcs- 

locam muito, c a proteqao da s ninhadas cm ircas protegidas 
dc sen hdbitat marinho costeiro tern o potcncial dc promover 
a exportaqiao das larvas planct6nicas para incrcmcntar as po- 
pulaqocs exploradas fora das reservai (ver Seqlo 15.4.2). No 
entanto, a funq^o mais comum das ireas protegidas marinhas 
6 a conscrvaqSo da biodiversidade. Assim, uma qucstlo im¬ 
port ante que surge 6 sc as dreas protegidas podem servir tanto 
aos objetivos do manejo dos cstoques pesqueiros quanto aos 
da canservaq&o da biodiversidade. Uma cspdcic-chave nos ha¬ 
bitats costciros ao longo da costa do Padfico da America do 
Norte, incluindo os do cstado da California, 6 a lontra-mari- 
nha (Enbydra lutris). Caqada quase atd a extinqio nos sdcuJos 
XVIII e XIX, hoj e cl a apresenta uma ampla c crcsccnte distri- 
buiqao cm decorrdncia dc seu status de cspdcic protegida. As 
lontras-marinhas comem abaloncs, evaliosos cstoques pesquei¬ 
ros do ab alone-vermelho {Haliotus rufescens) se dcscnvolvc- 
ram quando as lontras cram raras; atualmente, hd a preocupa- 
qdo de que os cstoques pesqueiros serdo insustentdveis na pre- 
senqa das lontras-marinlias. Fanshawc e colaboradores (2003) 
compararam as caracterfsticas de populaq6es do abalone cm 
diferentes locals ao longo da costa da California que apresen- 
tavam variaqocs na intensidade de exploraqSo e na presenqa dc 
lontras-marinlias: dois locais careciam de lontras-marinhas c 
tinham sido ^onas de cxclusdo de pcsca de abalone por, pclo 
mcnos, 20 anos; tr£s locais ndo tinham lontras, mas permiti- 
am a pcsca recrcativa; e quatro locais cram icon as dc excl usdo 
dc pcsca que con tinham lontras-marinlias. O objetivo era de¬ 
terminar sc as dreas marinlias protegidas podiam ajudar a tor- 
nar a pcsca do abalone sustentive! quando todas as concxocs 
da teia alimentar cram completamcntc restauradas. As lon¬ 
tras-marinhas c a cxploraqdo rccreativa influenciaram dc ma- 
ncira scmclliantc as populaqoes dc abalonc-vcrmclho, mas os efei- 
tos foram muito mais fortes quando as lontras estavam presentes. 
As populaqoes dc abalone-vcrmclho nas dreas protegidas apresen- 
tavam dcnsidadcs considcravclmentc mais altas (15 a 20 abaloncs 
por 20 m 2 ) do que nas dreas com lontras-marinhas (< 4 abaloncs 
por 20 m 2 ), c as dreas cxploradas geralmentc apresentavam dcnsi¬ 
dadcs intermedidrias. AJdm disso, 63 a S3% dos abaloncs das 
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ircas protcgidas cram maiores do que o limite dc cxplora^o 
dc 178 mm cstabcleeido por lei cm compara^iao a 18 a 26% 
nas dreas dc exploragdo c men os dc 1% nas ircas co m lontras. 
Finalmcntc, os abaloncs cstavam rcstritos, na presen^a das lon¬ 
tras marinhas, principal mente a fen das nas rochas, onde eles 
sio men os vulncrdvcis i preda^o. Areas protegidas dc uso 
mdlriplo provavelmente nio sio factivcis onde um predador 
dc topo dc cadcia carismdtico se alimenta intensamente de 
presas visadas pela indiistria pesqueira. Fanshawe c colabora- 
dorcs (2003) rccomendam a criagfo dc categories dc dreas pro¬ 
tegidas com fun£io tinica, mas is so tambdm pode ndo funcio- 
nar a Ion go prazo; a manuten^So do status quo na medida cm 
que as lontras-marinlias estElo expandindo a sua distribui^iio 
eventual mente poderi neecssitar dc um controle das lontras, 
algo que poderd scr politicamentc inaccitdvcl. 


22.3.1.3 Invoices por peixes salmon ideas em nos e lag&s 

Da mesma forma como as lontras- 
marinhas alteram o comportamen- 
to dc suas presas (abaloncs), a truta- 
marrom {Salma truth) introduzida 
na Nova Zcldndia modifies o com- 
portamento dos invertebrados hcr- 
bfvoros (incluindo as naiades do cfcmerdptcro Deleatidium 
spp.) que pastam nas algas dos leitos dos rios invadidos - a 
atividade diurna 6 reduzida significativamcntc na presents 
das trutas (Townsend, 2003). A truta-marrom utiliza prin- 
cipalmcntc a vi&ao para capturar suas presas, c os peixes 
natives que elas substitufram (Galaxias spp.) sc basciam cm 
dica.s mecdnicas. Assim, as horas de escuridlo proporcio- 
nam um rcfiigio contra a preda^do das trutas dc mancira 
analogs ds fen das ocupadas pclos abaloncs. Como sc sabe, 
um predador exdtico, como a truta, tern efeitos dirctos sobre 


conseqiifincias de 
um peixe invasor 
sobre a teia 
alimentar e o 
ecossistema 


a distribui^do dc Galaxias spp., assim como o comporta- 
mento dc cfemdridos ndo <5 uma surpresa, mas a influ£ncia 
tambdm tern conseqiidncias no nfvcl trdfico das plantas. 
Trds tratamentos foram estabelccidos em canals dc Ouxo 
artificial colocados em edrregos: sem peixes, Galaxias spp. 
presentes on trutas presentes, sob dcnsidadcs naturais. Apds 
12 dias, a biomassa de algas foi mais alta onde as trutas 
cstavam presentes (Figura 22.6a), cm parte por causa de 
uma rcdugdo na biomassa dc pastadorcs (Figura 22.6b), mas 
tambdm devido d rcduqdo do paste jo (aliment agio semen- 
tc d noite) pclos pastadorcs remancsccntcs. Essacascata trd- 
fica tambdm alterou a taxa na qual a cncrgia luminosa era 
cap til rad a pelas algas (a produqlo primdria Ifquida anual 
foi seis vczes maior cm riaclios com truta do que em ria- 
clios vkinhos com Galaxias spp.; Huryn, 1998) c isto, por 
sua vez, resultou em uma d el age m mais cficicnte do nitro- 
gdnio, o nutriente limitantc nesses riachos (Simon et al ., 
2004). Assim, cicmentos import antes do funcionamento 
do ecossistema, isto d, o fluxo dc cncrgia (ver Capftulo 17) 
e o Ouxo dc nutrientes (ver Capftulo 18), foram alter ados 
por uma truta invasora. 

Outros salmonideos, como a 
truta-arco-fris (Oncorhyn cus my kiss ), 
tdm invadido muitos lagos previa- 
mente desprovidos de peixes na 
Amdrica do Norte, onde tern sido rc- 
gistrado um acrdscimo na biomassa 
vegetal (fitopldneton). Uma reduce 
na quantidade de pastadorcs bcnt6- 
nicos e planctdnicos induzida pclos peixes d, em parte, a 
responsive! por isso. Mas Schindler e colaboradorcs (2001) 
argumentam que a principal razdo para o aumento na pro- 
duqio primdria d o fato de as trutas se alimentarem dos 
invertebrados bdnticos e litorineos c, entao, por meio de 
sua cxcrcqdo, transferirem fdsforo (o nutriente limitantc) 


os pest ores 
deveriam estar 
conscientes dos 
invasores que 
fazem novas 
ligagoes entre os 
compartimentos 
do ecossistema 


FIGURA 22.G (a) Biomassa total de algas 
(cloroflla a) e (b) biomassa de invertebrados 
(± EP) em um experimento realizado no ve- 
rao em um pequeno riacho da Nova Zelan- 
dia. G - Galaxias spp. presentes; S = sem 
peixes; T - trutas presentes (segundo Flecker 
& Townsend, 1994). 
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par a o habitat do fitoplancton. Em sua re vis So sobre os im- 
pactos desses e dc outros invasores dc ambientes de dgua 
doce sobre a comunidadc c o funcionamento do ccossiste- 
ma, Simon e Townsend (2003) conclufram que os gcstorcs 
responsdveis pcla biosseguranqa deveriam dar atcnq&o es¬ 
pecial aos invasores qnc apresentam novos mthodos dc aqui- 
si^So de recursos on nm nieho amplo que conecta compar- 
timemos do ccossistema previamente dcsconcctados. 


22*3*1*4 HipSteses conjlitantes sobre as invasdes 


onde os invasores 
se encaixam nas 
teias alimentares? 


Uma hipdtcse amplamcnte citada na 
biologia da invas&o relacionada Ss in¬ 
tercedes populacionais e de teia ali- 
mentar (ver Capftulos 19 e 20) e k 
riqueza cm csp^cics (ver Capftulo 21) i a de qnc comuni- 
dadcs rieas cm esp&rics sSo mais resisrentes S invasSo do 
qnc comunidades pobres cm espdeies. Isso estd relacionado 
ao fato de os recursos serem melhor utilizados nas primei- 
ras c haver uma maior probabilidadc de exist£ncia dc com- 
pctidorcs e predadorcs qnc possam exduir os invasores cm 
potcncial (Elton, 1958). Com base nisso, i medida qnc os 
invasores sc acumnlam cm nm ccossistema, a taxa dc ocor- 
rencia dc novas invasdes deveria ser reduzida (Fignra 22.7a). 
Mas o oposto ramb^m tern si do postulado — a hipdtese da 
“fus&o invasora” {invasionalmeltdown) (Fignra 22.7b) (Sim- 
berloff & Von Holle, 1999). Esta hipdtese argumenta qnc 
a taxa dc invasdes aumentard com o tempo, cm parte por- 
qne o oomprometimento das espdeies nativas promoverd 
novas invasdes c, cm parte, porqne alguns invasores ter&o 
efeitos facilitadores, em vcz dc negatives, sobre a cliegada 


de novas esptkrics cxdticas. A revisao das invasdes dos Gran- 
des Lagos da America do Norte realizada por Ricciardi 
(2001) re vela nm padr&o qnc corresponde k hipdtese da 
fusdo (Fignra 22.7c). Das intercedes possivcis entre nm par 
de espdeies invasoras, a competiqSLo (-/—) c a prcda<£io (+/- 
) sdo normalmcntc ressaltadas. A revisdo de Ricciardi 6 in- 
comum, pois tambdm considerou os mutualismos (+/+), os 
co men sal is mos (+/0) c os amensalismos (—70). Um total de 
101 intercedes de pares dc espdcics £oi idcntificado, tr£s 
casos dc mutual ismo 3 14 de comensalismo, qnatro de amen- 
salismo, 73 dc predaqdo (herbivoria, carnivoria e parasitis- 
mo) c sete de competiqao. Assim, ccrca de 17% dos casos 
registrados envoi ver am uma c specie invasora facilitando, 
direta on indirctamentc, o succsso dc ontra. Um exemplo 
de facilitate direta 6 a provislo dc alimento na forma dc 
depdsitos fccais c o an men to na heterogeneidade dc hibi- 
tat realizada por mexilhdes c qnc favorccc ontros invasores, 
como o anfipodo Echinogammarus ischnus (Stewart et al ., 
1998). A facilitate indireta ocorrcn nas ddcadas dc 1950 e 
I960, qnando a iamprdia marinha Petromyz&n marinus eli- 
minon os peixes salmonideos predadorcs natives cm bene- 
ffeio de peixes invasores, como Alas a pseudo harengus 
(Ricciardi, 2001). Aldm disso, um terqo dos casos dc pre- 
daq^o, na analise dc Ricciardi, podem ser considcrados como 
cnvolvendo “facilitate”. pois nma nova espdeie exdtica sc 
beneficion dc nm invasor previamente cstabclccido. Ndo 
conhcccmos a aplicabilidade da hipdtcse da fnsio invasora 
cm diferentes ccossistemas, mas a cxperiSncia dos Gran des 
Lagos sngcre qnc os gcstorcs nlo deveriam deixar de tomar 
novas medidas de combatc a invasdo apenas porqne virios 
invasores jd se cstabelcccram cm um dctcrminado ecos- 
sistema. 
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FIGURA 227 Tendencias temporais pre-vis- 
tas no nymero acymufado de invasoes ben> 
sucedidas segyndo (a) a hipdtese da resis- 
tencra biotica e (b) a tiipdtese da fysao inva- 
sora, (c) Numero acumulado de invasores 
nos Grandes Lagos da America do Norte -o 
padrao concorda com a hipotese da fysao 
invasora (segundo Ricciardi, 2001). 
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22.3.2 O mane jo da eutrofizagao pela manipulagao 
das feias alimentares dos lagos 


quais lagos 
podem ser 
manolados para 
reverter o 
enriquecimento de 
nut dentes? 


A entrada exccssiva de nutricntcs 
(principalmentc o fdsforo; Schindler, 
1977) a partir de fontes como o esgo- 
to c a lixiviate agricola tern transfor- 
mado muitos lagos oligotrdficos 
“saudiveis” (pobres cm nutricntcs, 
com baixa produtividadc vegetal, rico cm maerdfitas c com 
iguas transparentes) cm uma condiqilo cutrofizada. Neste caso, 
grandes entradas dc nutricntcs ievam a uma alta produtivida- 
de do fitopllncton (is vczes dominada por espdeies tdxicas), o 
que deixa a Igua turva c, nas situates mais criticas, leva i 
anoxia c i mortandadc dc peixes (ver Se^o 18.4.3). Em al- 
guns casos, a resposta dbvia de mane jo d a reduce da entrada 
de fdsforo (pcla alterable do local de despejo dc esgoto, por 
cxcmplo), que podc provocar uma rcverslo ripida c completa. 
O Lago Washington fornece uma histdria de succsso nesta 
categoria revenivel (Edmondson, 1991), a qual inclui lagos 
profondos, frios c dc fluxo rdpido e lagos que foram submeti- 
dos I cutrofizate cultural por curtos periodos (Carpenter et al ., 
1999). No outro extreme dcssa escala cstlo os lagos que pare- 
cem ser imtvmiveis porque a minima taxa de entrada dc fdsfo- 
ro, ou a rcciclagem dc fdsforo das reservas acumuladas nos 
sedimentos do lago, ja d muito alta para permitir um retorno 
I oligotrofia. Isto aplica-sc, principalmentc, a lagos localiza- 
dos cm rcgidcs ricas cm fdsforo (p. ex., relacionadas k. qufmica 
do solo) c lagos que receberam entradas muito grandes dc fds¬ 
foro durante um longo periodo. Em uma categoria intcrmc- 
dilria, a qual Carpenter et al. (1999) sc rcfcriram como 
lagos atrasad&Si a cutrofizate pode ser revertida pcla com- 
bin at* do controle das dcscargas dc fdsforo com interven- 
g6es, como o tratamento qufmico para imobilizar o fdsforo 
no sedimento, ou uma interven^o bioldgica conhccida 
como biomanipula^ao. Nossa discusslo cnfoca csta ultima 
categoria porque cla depende de um conhccimcnto accrca 
das interagdes nas tcias alimentares (ver Capftulo 20) entre 
os peixes piscivoros, os peixes planctfvoros, o zoopllncton 
hcrbfvoro c o fitopllncton para guiar o manejo dos lagos 
na dircglo de um determinado ponto final ecossistdmico 
(Mehner et al. t 2002). 


O principal objetivo da bioma- 

nipulacao 6 a mcllioria da qualidade 
Q.g t.PlESS 1 1 

alimentares da ^gea P c ^ fC ^U£lo da densidade de 

fitopllncton, para, assim, aumentar sua 
transparency. A abordagem envoive um aumento no pastejo 
do zoopllncton sobre o fitopllncton via uma redu^lo na bio- 
massa de peixes zooplancrivoros (pescando-os ou aumentando 
a bio massa de peixes piscivoros). Os principals sucessos ocor- 
rcrarn cm lagos rasos onde os nivcis dos nutricntcs nao cram 
muito altos (Meijer et al., 1999). Lathrop c colaboradores 
(2002) foram mais ambiciosos do que a maioria na tentativa 
dc biomanipular um lago eutrofizado relativamentc grande e 
profundo, o Lago Mendoza, no cstado dc Wisconsin, EUA. 


Lies combinaram os objetivos dc manejo dc melhorar a quali- 
dadc da Igua e aumentar a pcsca recrcativa dos piscivoros wal¬ 
leye [Stizoitediott thtreum) c lticio (Esox Indus ). Ao todo, mais 
dc dois milhdes dc alcvinos das duas espdeies foram liberados a 
partir de 1987 a c a biomass a de peixes piscivoros respondeu 
rapidamente e sc estabilizou cm 4 a 6 kg ha 4 (Figura 22.8a). A 
biomassa combinada dc peixes zooplanctfvoros diminuiu, con- 
forme espetado, de 300 a 600 kg ha 1 antes da biomanipulate 
para 20 a 40 kg ha -1 nos anos seguintes. A redu^io na prcsslo 
dc predate sobre o zoopllncton (Figura 22.8b) lev ou, por sua 
vez, a uma substitute dos pequenos fitoplanctfvoros pasta- 
dorcs {Daphnia galeata mendotae) por pastadores maiores c mais 
eficicntcs, D . pulicaria. Depois de muitos anos, quando D. 
pulkana era dominante, sua alta press^o dc pastejo reduziu a 
densidade do fitoplincton c aumentou a transparencia da Igua 
(Figura 22.8c). A resposta desejada provavelmcnte teria sido mais 
cnfitica sc nao tivesse ooorrido um aumento nas concentrates 
de fdsforo durante o perfodo de bio manipulate, pfincipalmente 
como um produto do aumento da lixivia to de origem agricola e 
urbana. Lathrop e colaboradores (2002) coneluiram que o cstado 
de biomanipulate favorivel dc alta pressao de pastejo resuitaria 
cm melhorias adicionais I medida que novas a$5cs dc manejo 
visando k redu^lo das entradas de fdsforo fossem tomadas. 

A eutrofizat> cultural tern efeitos igualmcnte dramiticos 
nos rios, nos estuirios c nos ccossistcmas marinlios. A eutrofiza- 
t* costcira tem-sc tornado uma importante causa dc prcocupa- 
t>. O Programa das Nagdcs Unidas para o Mcio Ambicnte 
(PNUMA The United Nations Environment Program , UNEP) 
relatou que 150 dreas marinhas ao redor do mundo sofrem regu- 
larmente dc falta de oxigenio cm conscqiiencia da decomposite 
dc flora^oes de algas que slo cstimuladas principalmcnte peio 
nitrogenio oriundo da lixiviate dc fortilizantes da agricultura e 
do esgoto de grandes cidades (UNEE 2003). 


22.3.3 Manejo de processes ecossistemicos na 
agricultura 

O uso intensive da terra nlo esti associado apenas I poluite 
com fosforo, mas tambdm a um acrdscimo na quantidade de 
nitrato, que 6 lixiviado atd o lengol frcdtico e depois atd os rios 
c lagos, o que afeta as tcias alimentares c o funcionamento do 
ccossistema (ver Set* 18.4.4). O cxccsso de nitrato tambdrn 
chcga nos reservatdrios de Igua potlvcl, onde representa um 
problcma de sadde, podendo contribuir para a formate de 
nitrosaminas e, cm criangas pequenas, causar uma redute na 
capacidade do sangue de transportar oxig£nio. A Agenda dc 
Protcte Ambicntal dos Estados Unidos rccomcnda uma con¬ 
centrate maxima dc nitrato dc 10 mg l' 1 . 

As criagdcs de porcos, gado c 
aves domdsticas slo as tr£s principals 

rcsponsiveis pcla libcra^ao dc mtro- nutrientes no solo 
gdnio cm areas com agricultura indus¬ 
trial. Os dejetos ricos cm nitrogdnio oriundo s da criate de 
aves domdsdeas cm escala industrial slo facilmente dcsidrata- 
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dos c fcrmam um fcrtilizantc turns portivel, inofcnsivo c vali- 
050 na agficultura c na jardinagcm. For outro kdo, os cxcrc- 
mcntos do gado e dos poroos cont£m 90% dc dgua c possuem 
um chciro desagradivcl. Uma unidade comercial dc cngorda 
com capacidade para 10 mil porcos pro dm politico cquiva- 
lentc a uma cidade com IS mil habitants. As Ids, cm muitas 
partes do mundo, tem rcstringido dc forma crcscentc as dcs- 
cargas dc dejetos agricolas nos airs os d’dgua. A pritica mais 
simples cnvolve o retorn o do material para o solo como adubo 
semi-sdlido ou como dejeto Hquido pulvcrizado. Isso reduz a 
sua conccntra^o no ambiente a valorcs scmclliantes aqnclcs 
cncontrados cm um tipo dc agriculmra mais primitiva e sus¬ 
tentive!, alem de converter os poluentes cm fcrtilizantcs. No 
cntantOj sc os Ions nitrato nSo forem novamentc absorvidos 
pcias plantasj a chuva provocari sua lixivia^ao para o ien^ol 
frcdtico. Dc fato, a separate dos animais domisticos e das 
culturas agricolas cm propricdadcs cspecializadas cm apenas 
um destes tipos de atividadc, ao contririo do que ocorrc cm 
propricdadcs mistas, tem sido responsive! por uma importan- 
tc contribute i polui^ao dos enrsos d’igua com nitrato. Por 
cxemplo, a produce dc carne nos EUA tcm-sc conccntrado 
cm regides com uma baixa produ^do dc alimcntos dc origem 
vegetal (Master etaL, 2002). Assim, apenas 34% das 11 Tg de 
nitrogenio cxcretado pclos animais nos EUA cm 1990 retor- 
naram is planta^es. Grande parte do restantc dcste nitrog^- 
nio chcgari, evcntualmcntc, nos enrsos d'dgua. 

A maior parte do nitrogenio flxado nas comunidadcs 
naturais csti presente na vegetaqao c na fraqao orgdnica do solo. 
A medida que os indivfduos morrem., clcs contribucm com 
matdria orgdnica para o solo. Sua dccomposi^ao libera didxido 
dc carbono, causando uma diminui^do na razio entre carbono 
c nitrogenio; quando a razdo sc aproxima dc 10:1, o nitrogfc- 
nio comc^a a scr liberado da materia org^nica do solo como 
Ions amdnio. Nas regioes aeradas do solo, os fons amdnio sdo 
oxidados para nitrito c, entdo, para fons nitrato, os quais sdo 
Ibdviados pcla chuva atravds do perfil do solo. Ambos os pro¬ 
cess os, de decomposifdo da materia orgdnica c forma^do dc 
nitratos, sdo mais rdpidos no verdo, quando a vegetagdo natu¬ 
ral crcsce com maior rapidez. Entdo, os nitratos podem scr 
absorvidos pela vegeta^do cm crescimento na mesma vclocida- 
dc em que sdo formados - e eles ndo iicam presentes no solo 
por tempo suficicntc para que quantidadcs signifteativas sejam 
lixiviadas para fora da zona das rafzcs das plantas c perdidas da 
comunidade. Frcqiicntcmentc, a vegetagdo natural representa 
um ambiente com “nitrogenio no limited 


FIGURA 22.8 (a) Alevinos de does peixes piscivoros liberados no Lago 
Mendoza; □ principal esforqo de biomanipulagao teve inicio em 1987. 
(b) Estimatrvas da biomassa de zooplaneton consumrda por peixes 
zooplanctivoros por unidade de area por dra. As principals espbeies 
zooplanctivonas erarn Coregonus artedi, Perea ffavescens e Morone 
chrysops. {c) M^dia e amplitude da profundidade maxima de visibili- 
dade de um disco de Secchi durante o verao (uma medida da trans- 
pa rSnci a da agua); as iinhas verticals pontilhadas in dicam os perio- 
dos nos quais a grande e eficiente pastadora Daphnia puticaria era 
dominante (segundo Lathrop et a(. t 2002). 











































CAPITULO 22: Apuca^Ces Ecglogicas ao NivEL das Comunidades e Ecossistemas 645 


Por outro lado, hi virias rrafScs para os nitratos serem 

lixiviados mais facilmentc dos solos agrfcolas c florcstas mane- 

jadas do quo da vcgctagio natural. 

1. Os solos agricolas possuem pouca ou ncnhuma vegetagao viva 
para absorvcr os nitrates durante parte do ano (e a biomassa 
das florcstas esti abaixo de scu miximo durante muitos anos). 

2. As plantagdcs c as florcstas manejadas sio normalmente 
monoculturas que podem capturar nitratos apenas cm suas 
prdprias zonas dc rakes, e a vcgctagio natural apresenta, 
frequentemente, uma diversidade dc sistemas radicularcs e 
rakes a diferentes profhndidades. 

3. Quando a palha c os rcstos da atividadc florcstal sio quei- 
mados, o nitrogenio organico que continham retorna ao 
solo como nitratos. 

4. Quando as terras agrfcolas sio usadas por animals pasta- 
dorcs, scu metabolismo acelcra a taxa de respiragio do car- 
bone, redimndo a raxio C:N c aumentando a formagio e 
lixiviagio dc nitratos. 

5. O nitrogen io nos fertilkantes agricolas 6 aplicado normal- 
mentc apenas uma ou duas vezes ao ano, cm vet dc ser 
constantementc liberado, como ocorrc durante o cicsci- 
niento da vcgctagio natural; assim, clc 6 mais facilmentc 
lixiviado c acaba chegando nos cursos d'igua. 


pel a integragio da produgio animal c vegetal c, cm termos 
mais gcrais, pclo rctorno da matiria orginica para o solo, 
por meio da manutengio dc estoques menorcs, do forneci- 
men to dc nitrogbnio dc acordo com as dc man das da cultu- 
ra e da utilkagio de fertilkantes avangados dc “liberagio 
controladi' (Mosier et al. t 2002). O pap cl desempenhado 
pclos simbiontes fixadores dc nitrog&iio (micorrkas fiin- 
gicas c rkbbios bactcrianos) 6 particularmente interessan- 
tc. Os simbiontes das rakes nio aumentam a produtivida- 
dc de forma consistcnte. Em vei disso, espdeies diferentes, 
ou a mesma espicic sob diferentes condigdcs dc solo, po- 
dem variar de uma agio parasitica (quando agem como es- 
coadouros dos rccursos da planta na rclagio) a uma agio 
mutualistica (quando eles mclhoram significativamentc a 
performance das plantas). Kicrs c colaboradorcs (2002) ar- 
gumentam que sio ncecssirias pesquisas para determinar 
como as priticas dc mane jo das propriedades, incluindo a 
fcrtilkagio, a lavra e a rotagio de culturas, influcnciam as 
respostas dc curto prasto e, ao longo dc um periodo um 
pouco mais longo, a evolugio dos simbiontes fixadores de 
nitrogbnio. Esse eonhccimcnto auxiliaria na identificagio 
de regimes dc manejo que favorcccm as interag5cs mutua- 
llsticas, cm vez das parasiticas. 


o problems estS 
piorando 


Dcvido ao fato dc o nitrogbnio 
nio scr cficicntemcntc rcciclado nas 
terras agricolas ou nas florcstas mane¬ 
jadas, o cultivo repetido leva a perdas dc nitrogbnio do ccos- 
sistema e, consequentcmcnte, a uma diminuigio da produti- 
vidadc das culturas. Para mantcr a produgio, o nitrogen io dis- 
ponfvel deve scr suplcmentado com o dos fertilkantes, sendo 
parte obtida pcla mineragio dc nitrato dc potissio no Chile c 
no Peru, mas a maioria provim do processo industrial dc flxa- 
gio dc nitrogen io, que consomc muita cnergia. Nessc proccs- 
so, o nitrogbnio 6 combinado cataliticamcntc com o hidrogb- 
nio sob aka pressio para formar amdnia c, depois, nitrato. Os 
fertilkantes nitrogenados sio aplicados na agricultura como 
nitratos ou como compostos dc urdia c ambnio (os quais sio 
oxidados cm nitratos). Contudo, nio 6 correto considcrar a 
fcrtilkagio artificial como a linica prddea que provoca a po- 
luigio com nitrato; o nitrogbnio fixado pci as culturas dc legu¬ 
mes - como alfafa, trevo, ervilha e feijio - tamtam sc trans¬ 
forma cm nitrato que 6 lixiviado para os cursos d’igua. A Fi- 
gura 22.9 mostra como a quantidadc dc fertilizantes sint^ti- 
cos e dc culturas fixadoras de nitrogbnio aumentou nos dlti- 
mos 50 anos, o que continuari ocorrcndo ao longo do prdxi- 
mo mcio s^culo (Tilman et al. t 2001), principalmcnte nos 
pafscs cm dcscnvolvimcnto. 

Uma variedade de abordagens 
esti disponfvcl para combatcr os pro- 
blcmas do nitrato na dgua potivcl c 
da eutrofia:agio, por excmplo, pcla 
manutengio de cobcrtura vegetal no solo durante to do o 
ano, pclo uso dc culturas mistas - cm vci dc monoculturas 


aumonto de 
nutrientes do soto 


22.3.4 A saude do ecossistema e sua avaliapao 

Muitos ecossistemas ao redor do 

i jl mm i i caracterizando o 

mundo tem. sidio degradados pclas estado de 

atividades h uma nas. Faiendo uma 

analogia com a sau dc hum ana, os 

6 r . analogia com a 

gestures frequentemente aescrevem saiide humana 

os ecossistemas como “doentes” se a 
cstrutura de suas comunidades (ri- 
queza cm csp^cies, composigio dc csp^cics c arquitetura da 
tcia alimcntar - ver Capftulos 16, 20 e 21) ou o funciona- 
mento do ccossistema (produtividadc, dinamica de nutricn- 
tes, dccomposigio - ver Capitulos 17 e IS) tiverem sido 
muito modificados pel as press6cs human as. Os aspcctos da 
saiide do ccossistema is vezes tbm reflexos dirctos sobre a 
saiide human a (quantidade dc nitrogbnio no lengol fredti- 
co c na dgua potivcl, algas tdxicas cm lagos e ocean os, ri- 
queza cm espdeies animals hospedciras que transmitem 
doengas para o homem cm florcstas dc carvalho) c tambdm 
sobre os processes naturais (scrvigos do ccossistema) que as 
pessoas valorizam, como o controle de cnchcntes, a dispo- 
nibilidade de alimentos silvestrcs (incluindo os animais ca- 
gad os c os fungos c as plantas co Hildas) e as oportunidades 
recreativas. As cstrat^gias de manejo sio frequentemente 
plane jadas no contexto dc pressio (agoes human as), estado 
(cstrutura da comunidadc c funcionamcnto do ccossistema 
rcsultantcs) e resposta ao manejo (Figura 22.10) (Fainvca- 
ther, 1999)- Da mesma forma que os medicos us am indica- 
do res na sua aval i agio da saiide human a (temperatura cor¬ 
poral, pressio sangiifnea, etc.), os gestures ambientais pre- 
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Ano 


] Fixagao natural de N 

n Combustao de NO* 

Fixagilo de N pelas 
culturas 

_1 Fertilizante sintetieo 


FIGURA 22.9 Estimatrvas da fixagao global 
de nitrogen io em quatro cate go Has durante 
determ inad os a nos desde 1961. A fixagao 
natural de nitrogen I o permaneceu con Stan* 
te, mas a fixagao pelas culturas e na produ* 
gao de fertilizantes sint£ticos aumentou dra¬ 
matic amente. A combustao de NO^ ref ere* 
se a oxldagao de nltrogenio atmosfdrico du¬ 
rante a queima dos combustfveis fosseis; 
NO s e depositado nos ecossistemas a so* 
tavento (na diregao do vento) (segundo 
G a I low ay &t af ., 1995). 


cisam dc indicadorcs da sadde do ecossistcma para auxIlM-los 
a cstabelccer prioridadcs dc agio c para determinar o quanto 
suas intcrvengdes fotam bem-sucedidas. 

As florcstas dc pinheiro-ponde- 

rosa (Pinus p&nderosa) do ocste dos 
sc ds si stems ds 1 

floresta Estados Unidos podem scr usadas para 

ilustrar a rclag&o entre prcss&o, cstado 
e resposta (Rapport etat. , 1998). Hi uma gama de influencias 
liumanas cm agio, mas Yaz;venko c Rapport (1997) considc- 
ram que a press So mais importatitc tem sido a cxclusio do 
fogo (assim corno vimos cm rekglo ao ecossistcma australia- 
no descrito na Scg&o 22.2.1, as florcstas dc pinheiro-pondero- 
sa evoluiram cm uma situag&o cm que sio comuns inc£ndios 
naturals periddicos). Com a cxcluslo do fogo,, o cstado da flo- 


rcsta mudou para uma situate que apresenta uma mcnor pro- 
dutividadc e um aumento na mortalidadc dc irvorcs, padrocs 
altcrados dc ciclagcm dc uutrientes c um aumento na taxa c 
magnitude de surtos de pragas c doengas das irvores. Essas 
propricdadcs aJtcradas podem servir de indicadorcs da satide 
do ecossistcma, c uma restauragao bem-sucedida (resposta) scrl 
evidente quando os indicadorcs reverterem as tcndfoicias. 

A satide dos rios tem sido me- 
dida dc vdrias manciras, desde a ava- 

I m ~ j " I A ■ « ■ J ■ 4 

11*19210 dc eviaencias abioticas da de rj0 
press^o (p. cx., concentrates dc 

nutrientes e cargas de sedimento) atd a composigio da co¬ 
rn un id ade e o funcionamento do ecossistcma {como a taxa 
de dccomposigio das follias da vegetagio pendente que cai 


Fressao Estado 



FIGURA 22.10 A ligagao entre as pres- 
soes causadas pelas atividades hum a* 
nas, o estado em termos de compos!* 
gao da cornu nidade e processos ecos* 
sistemicos e a resposta ao manejo. Os 
efeitos adversos sobre os ecossistemas 
is vezes envolvem processos com va* 
lores claros em termos humanos; tais 
servrgos do ecossi sterna impactados rn* 
cluem redugao nas oportunidades recre* 
ativas, mi qu alidade da agua, com pro* 
metimento do controle natural de en* 
chentes, impactos negativos sobre a 
vida silvestre que e explorada e sobre a 
biodive rsidade em geral. 
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naturalmentc nos rios; Gessncr & Ghauvct, 2002). Alguns 
Indices dc saiidc incluem mais de um desses indicadores; 
em outros casos, os gestores sc basciam em uma tinica me- 
dida. Na Nova Zelandia, por cxcmplo, os responsdveis pcla 
gcst&o dos rios usam o Indicc da comunidade de macroin- 
vertebrados (ICM) (Starck, 1993). Esse indice 6 baseado 
na presenga on aus£ncia dc certos tipos dc invertebrados de 
rio que diferem em sua capacidadc dc tolerar a politico; 
rios sauddveis com muitas cspdcics que n&o tolcram a po- 
Inigio t£m altos valores dc ICM (120 on mais), c rios “docn- 
tes” t£m valores baixos (80 on menos). A Fignra 22.11a 
mostra a relate entre o ICM c a porccntagcm da drea dc 
drenagem que foi dcs envoi vida (para pas rage m on d cs en¬ 
voivim ento urbano; nessc caso, o dcs envoi vimento da terra 
i a prcssdo) para locais no rio Kakannni na costa leste da 
Sontli Island da Nova Zelindia. 

Ndo devemos esquecer o fato 
dc que o conceito de saudc do ccos- 
sistema 6 gcralmcntc uni conceito 
social. Um ccossistema sauddvel 6 
aquele qnc a pop nl agio human a acredita scr sauddvcl, c di- 
fc rentes grupos sociais t£m ididias diferentes sob re is so (p. 
ex.* os pcscadorcs considcram qnc nm rio estd sandivel 
qnan do contdm mnitos in di vidu os grandes de snas espd- 
cics dc peixe preferidas; os pais, qnando sens filhos n&o fl¬ 
eam doentes ao nadar no rio; os conscrvacionistas, quando 
os peixes nativos sac abundantes). O rio Kakannni locali- 
£a-sc dentro do territdrio dc nm grnpo Maori qnc d esc java 
dcsenvolvcr uma ferramenta para qnc snas percepqOcs acerca 
da saddc do rio fossem considcradas pel os ges tores. Sua Me- 
dida Cultural dc Saiide do Rio (MCSR) inclui componen- 
tes rcfacionados ao grau de impacto qnc as atividadcs hn- 
manas parccem ter sobre a drea de drenagem* a zona ripd- 
ria, as margens e o leito do rio. A MCSR (Fignra 22.1 lb) 


a saude do 
ecossistema como 
ym conceito social 


mostrou-se fortemente correlacionada com o ICM, apesar 
do fato dc nlo incluir nenlium componcntc invertebra do. 


22.4 Biodiversidade e manejo 

22.4.1 Selecionando unidades de 

A elaborate dc pianos dc sobreviv^n- 
cia para uma cspecic podc ser a me- 
Uior maneira dc lidar com cspdcics sob 
grande risco de extinglio c considera- 
das de import^ncia especial (p. ex. s es- 
p^cies-chavc* csp^cics evolutivamente dnicas, grandes animais 
carismdticos que sao ficeis de “vender" para o piiblico). Con- 
tndo, 6 impossivcl tratar todas as csp^cies amca^adas indepen- 
dentemente. Por excmplo, o US Fish and Wildlife Service cal- 
culou que seriam necessities US$4,6 bilboes ao longo de 10 
an os para reenperar completamcntc todas as espdeies da lista 
dc amca^idas dos EUA (US Department of the Interior, 1990), 
c o orgamento anual para 1993 era de US$60 milhdes. Em 
face dessa cscassra de reenrsos, hi uma tcnd^ncia crcscente cm 
rela^ro i elaborate dc pianos de protc^So mnlticspcdficos, 
cm vez dc pianos para uma linica espdeie, embora isso inclua o 
risco de as ncccssidades cspecfficas das cspdcics amea^adas rc- 
ccbercm atcn^LO insnficientc. Assim, uma anilisc dos casos dos 
EUA mostraram que espdeies contempladas cm pianos multics- 
pccfficos apresentaram uma probabilidadc significativamcntc mais 
alta cm exibir tend£ncias popnlacionais de dcclfnio (Boersma 
etal, f 2002). Por cssa razSo, Clark e Harvey (2002) defendem o 
agrupamento dc espdeies de acordo com snas amca^as. Apesar dc 
alguns problemas, no entanto, gcralmcntc podemos esperar con- 
servar uma maior biodiversidade sc protegermos comunidades 
intciras por meio da cria^o de areas protegidas. 


pianos de manejo 
para muitas 
a species ou para 
uma linica? 


fa) [b> 



Porceniagem da area de Porcentagem da 3rea de 

drenagem deserwolvida drenagem desenvolvida 


FIG UR A 22.11 Relapoes entne a porcentagem 
de desenvolvimento da area de drenagem de 
locais ao longo do rio Kakaunui (para pasta- 
gem a uso urbano) e (a) o indice da comuni¬ 
dade da macro invade brad os (tCM), comu- 
manta usado pelos gestores ambientais na 
Mova Zelandiaj e (b) a Medrda Cultural da 
Saiide do Rio (MGSR) (segundo Townsend 
ef 2004). 
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&reas protegidas; Unidadcs de conscrva<^o de va¬ 

ries tipos (parques nacionais, reservas 
c esc ment0 naturais, dreas dc manejo dc uso mtil- 

tiplo, etc.) cresceram cm niimcro c drea 
ao longo do sdculo XX, tendo a maior expansio ocorrido des- 
dc 1970. Contudo, as 4.500 unidadcs dc conscrva^io cxisten- 
tes cm 1989 ainda representavam apenas 3 , 2 % da superflcie 
terrestre do planeta. Na mclhor das hipdtcses, c consideran- 
do -sc a vontadc political talve£ 6 % da superfifeie terrestre ve- 
nha a scr evcntualmente protegida - o rcsto scria oonsidcrado 
ncccssirio para forncccr os rccursos naturals para a populate 
humana (Primack, 1993). Embora comprccnsfvck 6 tambdm 
perturbador o fato dc boa parte das reservas scr estabclccida 
cm terras que ningudm dcseja {Figura 22 . 12 ). Areas com 
alta rique^a dc espdcics e dentro da distribute dc cspdcics 
vegetais e animais ameaqadas sobrepoem-sc frcqiicntcmcn- 
te com centres populacionais humanos {Figura 22.13). 
Dcssa forma, embora a proteqao de rcgiocs sclvagcns remo- 
tas tenha valor c seja rdativamente fa ell, a conserva^ao da 
maxima diversidade cxigird um ctifoquc maior nas dreas de 
alto valor para a Immanidade. 

As prioridadcs para a conserva- 

cdo dos ambientes marinhos, as quais 
&reas protegidas 7 , * r 

mETr nh ^ g 3 largaram atras dos cslorgos para pro- 

teger os ambientes terrestres., cstdo sen- 
do agora abordadas com urg£neia. Em termos taxondmicos, a 
maior parte da biota mundial t encontrada nos oceanos (32 
dos 33 filos animais conhecidos sdo marinhos; 15 desses fobs 
sdo cxclusivamente marinbos), c as comunidadcs marinhas cs- 
tdo snjcitas a um grande niimcro de infln£ncias potcncialmcntc 
adversas, incluindo a sobrepcsca, a perturba^do do lidbitat e a 
poiui^So oriunda de atividades descnvolvidas no ambiente ter¬ 
restre. Existem algumas distinqScs fundamentals entre os ecos- 
sistemas marinlios c terrestres que precisam ser lembradas du¬ 
rante o planej amento dc unidadcs de conscrva^do marinhas. 


A mais importante delas 6 a maior “abertura” das dreas mari- 
nlras, as quais apresentam uma disperse dc longo aJeancc de 
nutrientes, matdria orginica c inorganics, organismos planc- 
tdnicos e propdgulos reprodutivos de c species bentbnicas e 
peixes (Carr et ai. 3 2003; ver tambdm Se^do 15.4.2). 

O objetivo gcral das unidadcs de 
conserva^ao, sc jam terrestres on ma- 
rinlias, 6 a representa^ao da biota dc 
cada regido dc maneira a scparar a 
biodiversidade dos processes que a 
ameagam. Margulcs e Pressey (2000) recomendam as seguin- 
tes etapas para um planej amento dc conservaqao sistcmdtico. 

1 . Compile os dados sobre a biodiversidade c sobre a distribui- 
9 S 0 das espdeies raras e amcaipidas da regido cm questdo. 

2. Identifique os objetivos da conscrva^o c estabcle^i metas 
cxplfcitas dc conscrvaqdo para as cspdcics e tipos dc comu- 
nidade, bem como metas quantitativas em rclaipio ao ta- 
manho mfnimo das reservas e sua concctividade. 

3. Revise o sistema dc unidadcs dc conserva^do cxistentc na 
regilo para medir cm que extensSo as metas quantitati¬ 
vas jd foram atingidas c para identificar as amca^as imi- 
nentes para as cspdeics c os tipos de comunidade pouoo 
rcprescntados. 

4. Selccione dreas de prote<pio adicionais para aumentar as 
reservas existentes dc forma a melhor atingir as metas de 
conserva^o {discutido em mais dctallie a seguir). 

5. Implcmente aqdes de conscrva^o apds decidir a forma dc 
manejo mais apropriada para cada drea e cstabelcccr um 
cronograma dc implcmcntaqdo se os rccursos ftnanceiros 
ndo forem suficicntcs para realuar todas as aq 6 es simulta- 
ncamentc. 

6 . Mantenha o valor das unidadcs dc conscrvaqiao c monitorc 
os indicadorcs-daavc que rcfietitlo o sucesso do manejo, 
modifieando-o se neccssdrio. 


abordagem 
srstern^tica para 0 
planajamento de 
conservagao 



FIGURA 22.12 As areas protegtdas no su- 
doeste da Australia estao mats frequents' 
mente situadas em ^reas com grande decli- 
vidade e areas pouco produtivas que nao 
sao visadas para a agricultura ou o de¬ 
sen volvimen to urban 0 (segundo Pressey, 
1995; Bib by, 1998). 
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FiGURA 22.13 Condados do estado da Califdrma classificados segundo: (a) riqueza de especies vegetais (numero por area amostrada com 
2,59 km 2 ); (b) proporgao de esp&cies vegetais listadas como ameagadas; e (c) densidade populacional humana (segundo Dobson etaf., 2001). 


centres de 
diversidade, 
ends mi am o, 
extin gao e utilidade 


Sabemos que as biotas de dife- 
rentes locals variant cm relagao i ri¬ 
queza. cm cspdcics (ccntros dc diversi- 
dade “ ver ScgSo 2 LI), ao grau no qual 
sua biota 6 unica {ccntros de endemismo) c ao grau no qual 
sua biota csti ameagada (hot spots de cxtingSo jireas-chavc para 
a protegSo da biodiversidade mundial], por cxcmplo, devido i 
iminente dcstruig&o dos hibitats). Um desses critdrios - ou 
uma combinag&o deles - pode scr usado para cstabelcccr prio- 
ridades quanto is ircas potentials para protegio (Figura 22.14). 
Alem disso, sc fdsscmos dar um peso men or ao valor dc “cxis- 
t£ncia” das cspdcics {cada espdeie 6 iguat) c um peso maior ao 
valor potential das espMes que pod cm fbrnccer benefiftios 
futuros para o homcm {como fonte dc alimento, remddios, 
animais domdsticos ou dc estimaglo, etc.), poderfamos prio- 
rizar os lotais que cont£m um maior ntlmero dc cspdcics pro- 
vavclmcntc liteis (ccntros de utiiidadc). 

Mas a biodiversidade cngloba 

mais do que apenas a riqueza cm espd- 

cics. A selecdo dc novas ircas tambdm 
complementaridade y 

e importdncia devena tentar garantir a ptotcg&o de 

representantes da maior variedade de 
comunidades e ecossistemas posslvel. Dois prindpios-cliave aqul 
do a complementaridade c a importhnda (Presscy et al. y 1993). 

Com a limitagao de recurs os fmanceiros, a cstrat^gia ideal 
6 avaliar o contciido das ircas candidatas e proeeder cm eta- 
pas, sclecionando a cada etapa a drea que 6 mais complcmcn- 
tar is outras cm rclag&o ds suas caractcrfsticas. Atualmente, 


cxlste uma variedade dc algoritmos para realizar essa tarefa dc 
maneira cficicntc. Por excmplo, um algoritmo vaforiza mais o 
grau dc singularidade da comunidade ou do sistema de solos, 
c outro prioriza a raridadc m<*dia dos sistemas dc solo presen- 
tes cm diferentes locals {Figura 22.15a). 

Uma abordagem relation ada, pordm sutiimente diferen- 
te, identifica a importlncia como uma medida fundamental, 
do valor dc conscrvag&o dc um local. A importincia 6 um 
indice da contribuigao potcncial que uma irca fard cm rclag£o 
a uma determinada meta de conscrvag&o c o grau de prejuizo 
is opg 6 cs de conscrvag&o sc a irca for perdida {Figura 22.15b). 
As nogocs de complementaridade c importancia podem scr 
igualmcnte apliciveis a cstrat^gias elaboradas para maximizar 
a riqueza cm csp&rics. Contudo, os algoritmos dc complemen- 
taridade para riqueza em especies deveriam scr imp! omenta- 
dos com cuidado, pois tendem a selccionar iteas marginals da 
distribuigSo das especies com uma focqii£ncia maior do que 
scria esperado ao acaso (Araiijo & Williams, 2001), e as esptf- 
tics raras podem ter um pior desempenho nas margens de sua 
distribuiglo do que no scu centro. 

Uma apiica.(5o talvtz sutpreen- pianejamento de 

dente da tcoria da biogeografia dc ilhas 

(ver SecSo 21.5) rcfcrc-sc i conscrva- 
„ , , biogeografia de 

gao da natureza. Isso ocorre porque !hag 

muitas unidadcs de conscrvaglo cstio 

ccrcadas por um “mar” de habitat tornando inadequado pclo 

ho mem e, portanto, hostil a muitas csp&rics. Entao, o cstudo 

das ilhas cm gcral nos fornccc “prinefpios dc pianejamento” 
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FIGURA 22.14 Distribuigao das areas-chave para aconservagao da biodiversidade mondial [hotspots da biodiversidade) onde concentragdes 
excepcronais de espdcies endemicas estao sofrendo com Lima gigantesca perda de habitat, Mais de 44% da todas as especies de plantas 
vasculares da Terra e 35% de sens vertebrados {exceto peixes) estao confinados nos 25 hot spots que perfazem apenas 1,4% da supsrfide 
terrestre do planeta (segundo Myers et a[. a 2000)*. 

* N. de T. Em 2005, nove outros hot spote foram idershhcados, elevando o seu numero para 34. Essas 34 4ress prioritirias perfazem 2,3% da superfirie terrestre 
e abrigam 50% das plantas vasculares e 42% dos vertebrados terrestres do mundo. Atem disso, eles contem 75% das espdcies mais ameapadas de mamiferos, 
de aves e de anflbios do planeta. 


que podcm set usados no planejamcnto de unidades de con- 
servaqiiQ? A resposta £ urn cauteloso M sim” (Sould, 1986); al- 
guns aspectos gcrais devcm ser mcneionados. 

1. Um problema que os bidlogos da conscrvafio is vezes cn- 
frentam £ a dedslo accrca da cria^io de uma tinica unida- 
de de conservarpao grande on de virias pequenas que so- 
madas cnglobam a mesma irca total da unidade grande (is 
votes referido como o debate SLQSS [do ingf£s Single Lar¬ 
ge Or Several Small - Uma Grande Ou Virias Pequenas]). Se 
cada uma das unidades pequenas abrigar as niesmas especies,, 
entio scria prcfcrfvcl constmir a reserva maior na cxpectativa 
de que conservaria mais espdeies (tal rccomcnda$£o £ dcriva- 
da da relate cspdcics-irca discutida na Se$io 21.5.1). 

2. Por outro lado, se a regiio como um to do for hctcrogfi- 
nca, entlo cada uma das rcservas pequenas podcri su- 
portar um grupo diferente de espdcics, c o ntimero total 
de espdeies conscrvadas poderla excedcr a biodiversida- 
dc eonservada pcla reserva grande. De fato, conjuntos 
de pequenas ilhas tendem a center mais especies do que 
uma irea comparivel composta por uma ou poucas ilhas 


grandes. O pad Ho £ semclhante para as ilhas de hibitat 
c, de forma mais significativa, para os parques nacio- 
nais. Assim* varies parques pequenos cont£m mais es- 
pdcies do que parques maiorcs contendo a mesma ire a 
cm cstudos com mamiferos c aves nos parques do leste 
da Africa, mamiferos e lagartos nas rcservas australianas 
c grandes mamiferos cm parques nacionais nos EUA 
(Quinn & Harrison, 1988). Parccc provivel que a hete- 
rogcncidade do hibitat seja uma caractcrfstica gcral de 
importincia considered na determinaqio da riqueza 
cm especies. 

3. Um aspccto de importancia particular £ que as cxtin^ocs 
locals sio cvcntos comuns {ver Scgio 7.5) c, por isso, a 
recoloniza^o de fragmentos de habitat £ critiea para a so- 
breviv^ncia de populates fragmentadas. Assim, precisa- 
mos dar uma atcn^lo especial is relates cspaciais entre os 
fragmentos, inciuindo o fornecimento de corredores para 
a dispersao. Os corredores podcm apresentar desvantagens 
potcnciais - por exemplo, eles podcm facilitar o alastra- 
mento de catistrofcs entre os fragmentos, como inc£ndios 
ou agentes patogenicos —, mas os argumentos a scu favor 
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FIG UR A 22,15 (a) Mapa de 95 fazendas pas- 
toris em New South Wales, Australia, mos* 
trando dois conjuntos de fazendas necessa* 
rias para representar todos os 17 tipos de 
ecossistema pelo menos uma vez. As estre- 
las indicam urn conjunto mini mo identifica- 
do pelo algoritmo de complementaridade que 
seleciona areas com ecossistemas unices e, 
entao, procede em etapas para seleoionara 
area com o tipo de ecossistema mais rare 
ainda nao-representado, As areas sombrea- 
das in dicam o conjunto necessario se tod as 
as fazendas forem class if icadas de acordo 
com a raridade media dos tipos de ecossis* 
tema quecontem, (b) Paisagem do valor para 
a conservapao de cad a fazenda produzrda a 
parti r da previsao dos niveis de importancia 
(s eg undo Press ey et al. t 1993), 


s£o persuasivos. Na verdade, altas taxas de recoloniza^o 
(mesmo que isso signifique que os gcstorcs ambientais ne- 
cessitcm translocar individuos entre os fragmentos) podem 
ser indispensiveis para a conserva^o bem-sucedida de 
metapopula^ocs amea^adas (ver Se£&o 15.5.3). Observe que 
espccialmcnte a fragmenta^&o da paisagem provocada pelo 
homcm, a qual produz sub populates cada vez mais isola- 
das, provavclmentc tenha sido rcsponsivel pelo maior efeito 
sob re as populat es com taxas de dispersao naturalmente 
baixas. Dcssa forma, os dcclfnios comuns de anffbios do 
mutido podem ser devidos, pelo menos cm parte, ao sen 
baixo potential de dispersio- (Blaustein etal. 3 1994). 


22.4.2 Planejamento de reservas com multiplos 
objetivos 

Muitas das unidades de eonscrvadio 

. . . , ^ o maneio com 

marmhas da nova gera^ao sao plane- multiplos objetivos 
jadas como reservas de uso nuiltiplo* - alem da 
acomodando muitos usuirios diferen- conservagao 
tes (ambicntalistas, populates tradi- 

cionais extrativistas, Pescadores comereiais, opcradorcs de tu- 
rismo, etc.) (Airamc et al ., 2003). Tambdm cstd claro que a 
conserva^o e o uso sustentive! da terra (silvicultura, agricul- 
tnra) podem frequentemente andar juntas, desde que o sen 
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plane] amcnto tenha urn base dentffiea e os objetivos nego- 
ciados sejam claros (Margtiks &: Pressey, 2000). 

Um bom cxemplo de plane jamcnto visando m til tipi os 
objetivos 6 fornccido por Villa c colaboradorcs (2002), os quais 
utiltzaram uma abordagcm sistcmdtica para plane jar um dos 
primciros pianos dc zoneamento dc resetvas marinhas na Ita¬ 
lia. Eles cnvolvcram todos os grupos dc interessc (pcscadorcs, 
agentcs de turismo, conservacionistas) na defmig&o de priori- 
dadcs e usaram um SIG (sistema de informagocs geogrdflcas) 
para map ear as dreas marinhas para difcrentes us os e graus de 
protegiio. A lei itaiiana reconhece rescrvas com tr£s nfveis de 
protegSo: rescrvas “integrals” (disponiveis apcnas para a pes¬ 
quisa), rescrvas “gerais” e rescrvas “pareiais” (menos restriti- 
vas). G ponto dc partida de Villa e colaboradorcs foi a aceita- 
g^o das rescrvas “parciais” c “gerais", mas a separagSo das re- 
scrvas “integrals” cm duas catcgorias: zonas ondc a cntrada 
ptiblica c a exploragao de recurs os sSo proibidas (ondc apcnas 
a pcsquisa nao-destrutiva 6 pcrmitida) c zonas ondc a explora- 
g&o continua proibida^, mas o accsso ao ptiblico 6 permitidoj o 
que proportion a aos visitantcs uma cxpcri£ncia complete na 
reserva. As atividadcs permitidas nas quatro catcgorias S &0 mos- 
tradas na Tabcla 22.1. 

A etapa scguintc foi a produg&o de mapas de 27 varid- 
veis importantes para um ou virios grupos de interessc. Essas 
varidveis inclufram a divcrsidade dc peixes, as areas de pro- 
criaq^o dc peixes, os locals usados por difcrentes cstdgios bio- 
ndmicos dc cspticics-chavc (p. ex., lapas, mamlfcros e aves ma- 
rinhos), os sftios arqucoltigicos, a adequagSo a virios tipos de 
pesca (p. ex., artcsanal traditional, comercial), a adequag&o a 
virias atividadcs rccrcativas (p. cx., o mergulho com snorkel, a 
obscrvag&o dc balcias), a infra-cstrutura turistica c o grau de 
poluigao. ScssOes dc planejamcnto com cada grupo dc intercs- 
se produziram uma lista de pesos ou valorcs dc importincia 
relativa para as varidveis. Levan do-os cm consideragSo, foram 


produzidos cinco mapas de nivel mais alto (usando uma abor- 
dagem dcsenvolvida para a andlise econdmica e o plane] arnen- 
to urban o conhecida como andlisc dc multiples critdrios): (i) 
o valor natural do ambiente marinho (VNM - agregando va- 
lores relatives k biodiversida.dej k raridadc c a habitats crfticos, 
como Areas dc procriagAo); (ii) o valor natural do ambiente 
costciro (VNC — agregando valorcs relatives ds cspdcics cos- 
teiras end£micas, incluindo aves marinlias, e habitats adequa- 
dos para a rcintrodugAo dc tartarugas c focas); (iii) o valor de 
atividadc recreativa (VAR - agregando os valorcs de todas as 
atividadcs rccrcativas); (iv) o valor dos reeursos comcrciais 
(VRC - agregando os locais dc pesca traditional e outras Areas 
adequadas); e (v) o valor dc facilidade dc accsso (VEA - agre¬ 
gando as rotas dc accsso marinho e os portos). Mapas dc agre- 
gagAo de VNM, VNC c VAR sdo mostrados na Figura 22.16a- 
c. 

O cstAgio final foi a produgAo dc um piano de zonca- 
mento. Os pesquisadores procuraram evitar um zoneamento 
complcxo, que tornaria o mane jo e a fiscalizagAo diffeeis, e 
dcram atengAo especial aos pontos de vista dos virios grupos 
dc interessc, para reduzir ao minimo os conflitos rcmancsccn- 
tes. O piano final (Figura 22.16d) tinha uma zona de cntrada 
c exploragao proibidas (rcfletmdo a import Ancia bioltigica c a 
distAncia relativa), quatro zonas de cntrada pcrmitida c explo- 
ragAo proibida para proteger valorcs espcdficos, como cspA- 
cics amcagadas (rcflctindo o valor bioldgico, mas com accsso 
fdcil), duas zonas de reserva geral (para proteger asscmbldias 
bcntdnicas sensfveis, como leitos de algas que sofrem pouco 
com as atividadcs permitidas; ver Tabcla 22.1) e uma zonadc 
reserva parcial como uma zona tampao para as zonas dc reserva 
adjaccntes (cm uma dtea ondc as priticas tradicionais dc pesca 
sao compatlvcis com a conservagao). A propasta dc zoneamento 
tambdm idcntiflcou tr£s canais que permitem um accsso m^ximo 
a barcos com um mfnimo de perturbagiio ambiental. 


TABELA 22.1 Atividacfes permitidas ou proibrdas pelos quatro niveis de protegao planejados (da esquerda para a direita am ordem decrescen- 
te de protegao) para a Reserva hJacronal Marin ha da llha Asinara, Italia (segundo Villa et aL, 2002) 


Categoria 

Atividade 

Entrada e 

exploragao proibidas 

Entrada permitida , 
expioragao proibida 

Reserva 

geral 

Reserva 

parciai 

Pesquisa 

Pesquisa nao-destrutiva 

Aa 

Aa 

A 

A 

Acesso ao mar 

Velejar 

P 

L 

A 

A 


Mavegar com barco a motor 

P 

P 

L 

L 


Nadar 

P 

P 

A 

A 

Permanencra 

Ancorar 

P 

P 

L 

L 


Apoitar 

P 

L 

Aa 

A 

Recreagao 

Mergulho 

P 

L 

Aa 

A 


Turismo com guias 

P 

L 

Aa 

A 


Pesca recreativa 

P 

P 

L 

A 

Exploragao 

Artesanal 

P 

P 

L 

L 


Esportiva 

P 

P 

P 

L 


Subaquatica 

P 

P 

P 

P 


Pesca comercial 

P 

P 

P 

P 


A = permitida sem autoiizagao; Aa = permitida com autotizagao; L = sujeita a limilagues eapecfficas; P = proibida. 
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22.5 Base tripla da sustentabilidade 

A principal £nfiuie at^ estc ponto tcm sido o uso da teoria ccoldgi- 
ca para auxiliar na rcsolu£io dos problems ambientais e cstabc- 
leccr cstrat^gias quc scjam provavclmcntc sustcntivcis a Iongp 
pra^o. Conrudo, jd discutimos uma sdric dc cxcmplos cm quc os 
aspcctos coolbgicos da sustentabilidade nlo podem scr separados 
dos aspcctos ccondmicos (porno a limitagdo dc rccursos para a 


conscrva^ao) ou sociais (p. ex., rclacionados ao risco dc doengas 
on d importdncia do cnvolvimcnto dc diversos grupos dc intcrcs- 
sc na gcstHo ambicntal, incluindo os povos indlgenas). Excmplos 
scmclhantcs tambdm foram cncontrados nos dois capituios ante- 
riorcs quc trataram das aplicaqdcs cooldgicas (p. ex., ScqScs 7.23, 
7.5. 5.2, 7.5.6, 15.2.1, 15.2.3 e 15.3.9). Ncsta segSo, tratamos 
mais cxplicitamcntc das linlias ccondmica c sociopoHdca da sus- 
tentabilidade atnbicntal. 



FIGURA 22.16 Mapas do valor natural do (a) ambiente marrnho {VNM^ fb) ambiente costeiro (VNG) e (c) valor de atividade recreativa (VAR) do 
areas ao redor da llha Asinara (a superf icie terrestre da ilha d mostrada em dnza no centro). Tons mais claros representam valores mais altos, 
{d) Plano de zoneamento final da Reserva Nacional Marinha da llha de Asinara, A1 - entrada e expfora^ao proibidas; A2 - entrada permitrda, 
explora^ao proibida; B = reserva geral, G == reserva parciak O detalhe mostra a localrza^ao da reserva em relagao ao continente (Itilia) 
{segundo Villa etai t 2002), 
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22.5.1 Perspectiva economica 

a important da A im P ordncia da cconomia na B cst5 ° 
perspectiva ambiental 6 6b via para atividadcs 

co mo o mane jo dc explora^ao (ver 
Se^ao 15.3)j o manejo agrfcola (in- 
cluindo o controlc dc pragas; ver Soloes 15.2 c 22 . 2 . 1 ) e o uso 
dc recurs os cscassos no planejamcnto dc atividadcs dc manejo 
visando k conscrva^ko c dc manejo dc ircas protegidas (ver 
Sc^Scs 7-5 c 22.4). Quando sc trata da conscrva^o dc esprf- 
cies, biodiversidade on eeossistemas, no entanto, 6 mais dificil 
dc determinar um valor econdmico das cntidades que sc pre- 
tende conscrvar. £ ncccsskrio determinar um valor cconbmi- 
co por causa dos argumentos econdmicos a favor das ativida¬ 
dcs humanas que tornam a conserva^lo ncccssiria: agricuitu- 
ra, cortc dc drvorcs, cxplora^fci dc populates animais selva- 
gens, cxplora^ko dc minerals, queima dc combustivcis fdsseis, 
irriga^o, descarga dc csgoto, etc. Enquanto nko cxistcm ar¬ 
gumentos reais contra a conservator a causa dos conscrvacio- 
nistas provavclmcnte serk mais efidente sc for organizada cm 
termos dc custo-benefifcio, porque os govcrnos determinam as 
suas poKticas cm relate k verba que tem para gas tar c is prio- 
ridadcs accitas por sens cl el to res. 

Primeiro considcramos como as 

espkdes podem scr valoradas. Existem 
determinar um f 

valor econfimico tr & componentes principals: (i) o va- 

para as e species? lor direto dos produtos que slo explo- 

rados; (ii) o valor Indireto, cm que as- 
pectos da biodiversidade rcsultam cm benefifeio econfimico sent 
a ncccssidadc dc consumo do rccurso; c (iii) o valor dieo. 

Muitas espkeies sko rcconhecidas como possuidoras dc 
um valor direto real como rccurso s vivos; muitas outras espk- 
cies provavclmcnte tem um valor potencial que ainda nlio foi 
descoberto (Miller, 1988). Os animais e as plantas silvestres 
eontinua sendo um reeurso vital cm muitas partes do mundo 3 
e a maior parte do alimento consumido pclo homem provfim 
dc plantas que foram original men te domcsticadas a partir dc 
plantas silvestres de regides tropicals c semi-kridas. No future, 
linhagens silvestres dcssas espkcics podem ser ncccssirias como 
fontc de diversidade gcndica cm tentativas dc ertuamento para 
aumentar a produgko, a rcsist£ncia a pragas, a rcsistdicia k 
scca, etc., c cspkcics bem diferentes dc plantas e animais apro- 
priados para a domestica^o podem scr cncontradas. Em ou- 
tro contcxto, vimos, na 5c$ko 15.2, os potcnciais bcncOcios 
que podem scr obtidos com os inimigos naturals sc elcs pude- 
rem scr usados como agentes de controlc bioldgico dc espd- 
cies-praga. A maioria dos inimigos naturais de grande partc 
das pragas ainda nko foi estudada c frcquentcmcntc nao 6 se- 
quer eonhccida. Por fim, cerca dc 40% das drogas prescritas c 
nko-prcscritas usadas cm todo o mundo possucm ingrcdicn- 
tes ativos que sko extrafdos dc plantas e animais. A aspirina, 
provavclmcnte a droga mais usada no mundo, tevc sua ori- 
gem nas folhas do salgueiro tropical {Salix alba). O tatu-gali- 
nha {Dasypus novemcinctus) tern sido us ado no cstudo da 
hanseniase c na prepara^io de uma vacina contra a doent^a; o 


peixe-boi da Florida ( Trichechus manatus)> um mamffero amea- 
$ado, cstk nos auxiliando a entender a hemofdia. Esses excm- 
plos nko slo de forma afguma casos isolados, e uma pesquisa 
mundial de larga eseala cstk sendo realkada para descobrir 
espkeies com novas apiica^&es mkdicas. A esmagadora maioria 
dos animais c plantas do mundo ainda tern dc scr avaliada - o 
valor potencial dc qualqucr um deles que seja extinto nunca po- 
derk scr cstimado. Ao conscrvar as cspccics, mantemos sen valor 
de op 910 - o potencial para fbrnccer bencfTcios no fiituro. 

O valor econfimico indireto (sem consumo) fi, ks ve- 
ics, rclativamcnte ficil dc scr calculado. Por cxcmplo, uma 
grande quantidadc de csp^cics dc insetos silvestres 6 res- 
ponsdvcl pela poliniza^lo de plantas cultivadas pclo homem. 
O valor desses polinizadorcs podcria ser definido por mcio 
do cdlculo do aumento de produ^o propiciado pelos inse¬ 
tos ou do custo cnvolvido na “contrata^Io” dc colm^ias de 
abelhas para rcalizar o trabalho dc polhma^o {Primack, 
1993). Em um contcxto scmclhantc, o valor monetdrio da 
rccrca^o c do ecoturismo, frcqiicntemcnte chamado dc 
valor de amenidade, esti sendo ievado cada vcz mais cm 
considcra^lo. Em uma eseala mcnor, uma grande quanti¬ 
dadc dc filmes, dc livros c de programas cducativos sobre 
histdria natural 6 “consumida” anualmcntc sem causar da- 
nos k vida selvagcm na qual s^o bascados. 

A ultima catcgoria 6 o valor ^tico. Muitas pcssoas acredi- 
tam que cxistcm bases dticas para a conscrvagko, argumentan- 
do que cada espdeie tern um valor intrfnscco e que to das tc- 
riam um valor iguaf mesmo sc as pcssoas n^o estivessem aqui 
para aprecid-las ou explori-las. Por csta perspectiva, mesmo 
aquelas cspdcics sem valor econ&mico concebfvcl merecem 
protc^lio. 

Dcssas tr^s ra^dcs principals para conscrvar a biodiversi¬ 
dade, as duas primeiras - valor econbmico direto e indireto - 
t£m uma base verdadeiramente objetiva. A tcrccita, a c^tica, 
por outro lado, 6 subjetiva c enfrenta o problcma dc que uma 
raxlo subjetiva inevitavelmcntc terd men os peso para aquelcs 
nao -co m p rometidos com a causa conscrvacionista. 

£ claro que determinar um va¬ 
lor para as espdcics ncm sempre 6 
uma tarefa facil. Contudo, a deter- 
mina^lo dc um valor para os bcnc- 
ffeios obtidos peias pcssoas a partir 
dos eeossistemas naturais como um 

todo 6 uma tarefa ainda mais diffcil - entre os servi^os do 
ccossistema destacam-sc a prod 11910 dc cspt?cies sel vage ns 
como fontc de alimentos, de fibras c dc firmacos, a manu- 
ten^ko da qualidadc qufmica da dgua, o tamponamento dc 
comunidades contra cnchentcs c sccas, a resistencia do ecos- 
sistema ^ invasko dc pragas, a protc^So e manuten^ao do 
solo, a regula^ko do dim a local e global, a decomp os i $10 
de res fduos orgknicos e inorginicos, as oportunidadcs rc- 
creativas, etc. O valor de tod os os servi^os do ccossistema 
cm nfvcl global foi cstimado cm 33 trilhoes dc dblarcs por 
ano (Costan^a et al. y 1997). Esse valor foi atuafiicado no 
ano 2000 para 38 trilhoes dc dblarcs por ano, uma cifra 


valorando o 
funcionamento 
dos eeossistemas: 
K sorvigos do 
eeossistema” 
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scmclliante i somatdria do produce nacional bruto de to- 
das as ecenomias do mundo {Balmford et al. t 2002). 

Ess as estimativas grossciras s&o replctas de difxculda- 
dcs e t£m side criticadas, cm parte devido ao pressuposto 
dc que os limitados conhecimentos locals podem ser extra- 
polados com seguran^a para pro dim r uma soma global, 
como sc a demanda c o valor fossem iguais cm diferentes 
partes do mundo. Balmford e col abo rad ores (2002) argu- 
mentam que o valor dc reter um Mb i tat cm uma condi^&o 
rclativamente nio-perturbada seria mclhor determinado 
pcla estimativa da diferen^a entre os bcneficios oriundos 
da vers So rclativamente intacta c da vers&o explorada dc 
um determinado ccossistcma. Elcs vSo afdm do mero cdl- 
culo do beneffeio privado rcccbido pelos exploradorcs ao 
incorporar os valorcs em dolares dos diversos bcneficios 
publicos dos services do ccossistcma. Os resultados dc trfes 
cstudos dc caso sSo apresentados na Figura 22.17. Em cada 
caso, as estimativas do beneffeio privado e dos services do 
ccossistcma sSo bascadas em perlodos dc 30 a 50 anos. 

O primeiro cstudo de caso trata 
das florcstas tropicals de Camar6cs e 
compara a silvicultura de baixo im¬ 
pacto, a con vers ao cm agricultura de 
pequena escala e a con vers ao cm plan- 
ta^des dc seringuciras e palmeiras pro- 
dutoras de bleo. O valor conjunto dc todos os servigos do 
ccossistcma foi maior na silvicultura sustentive!; ncstc caso, 
os services do ccossistcma inclufram o controlc da sedimenta- 
flo, a prevent^ao dc enchentes, o seqilcstro dc carbono pcla 
vegeta^o {isto contribuindo para a redu^io do didxido de 
carbono na atmosfera e, assim, contrabalan^ando o aqucci- 
mento global) c uma gama de valorcs das espdcics (ver Sc^Io 
7.5). O valor ccondmico total (combinando o beneffeio pri¬ 
vado com o valor dos services do ccossistcma, expresso como 
o valor Ifquido atual - VLA) ao Ion go dc 32 anos de silvicul¬ 
tura dc baixo impacto foi 18% maior do que na agricultura dc 
pequena escala, e as planta^ocs produziram uma perda lfquida 
quando os bcncficios privados c os servi^os do ccossistcma 
foram levados cm considerate. 

A anil is e de um ccossistcma de mangue na Tailindia 
revelou que os bcncficios privados da criagio dc camarocs 
foram reduzidos a praticamentc zero quando a cconomia 
levou cm considerate a perda de services do ecossistema 
oriundos dos produtos madcireiros c nio-madeirciros, do 
carvio, de cs toques pesqueiros litorineos e da p rote to con¬ 
tra temporals associados ao ccossistcma natural {Figura 
22.17b). O valor total dos mangucs intactos exccdeu o va¬ 
lor da criato dc camarocs cm 70%. 

Por ffm, a drenagem de marismas dc igua docc freqiien- 
temente produz um beneffeio privado (is vczes, como ncste 
cxcmplo canadcnsc, cm grande parte devido a subsidies for- 
nccidos pclo governo). Contudo, os scrviqos do ccossistcma 
oriundos de banliados intactos incluem a ca^i c a captura de 
animais silvcstrcs c a pcsca, e quando os valorcs monetarios 
desses servi^s slo levados cm considera^io, o valor ccondmi- 


incluindo os 
services do 
ecossistema na 
vatorafao dos 
recursos naturals 


co dos banliados intactos cxccde o valor da terra convertida 
pclo homem cm ccrca de 60% (Figura 22.17c). 

Essas aniliscs induziram Balmford c colab or adores (2002) 
a sugcrircm que uma expans&o dc larga escala da rede dc ircas 
protegidas mundiais {com um custo aproximado de 45 bi¬ 
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FIGURA 22.17 Vafores marginals de retengao ou conversao dos habi¬ 
tats naturars expresses como o valor Ifquido atual (VLA; em dolares no 
ano de 2000). (a) Floresta tropical em Gamarces - estimativas do tres 
tipos de uso da terra ao longo de um perfodo de 32 anos, utrlizando 
uma taxa de desconto de 10%. O desconto ccnsrdera o fate de que, em 
termos economicos, cada arvore (ou peixe ou ave) na mao agora vale 
ftiais do que uma arvore equivalente em algum momento no futuro (ver 
Segao 15.3.6). A taxa de desconto utilizada foi aquela adotada pelos 
pesquisadores originals, (b) Mangue na Tarlandia - estimativas para a 
floresta de mangue intacta e para a conversao em criagao de camarao 
ao longo de um perfodo de 30 anos com uma taxa de desconto de 6%. 
(c) Banhados no Canada - estimativas para o banhado intacto e para a 
conversao das terras em agricultura intensiva ao longo de um periodo 
de 50 anos com uma taxa de desconto de 4% {seguedo Balmford ef aA, 
2002; com base nos estudos originais de G. Yaren, S. Sathrrathai e W. 
van Vuuren & P. Roy, respectivamente). 















656 PARTE 3 - COMUNIDADES E ECQSSiSTEMAS 


Ihoes dc dblarcs por ano) representaria, na vcrdade, utm “baiga- 
nlia mcrivelmente boa” comparada ao valor estirmdo dos servi¬ 
ces do c cos si sterna, ccrca de 38 triihocs dc dolarcs por ano. 


22.5.2 Perspectives socials 

Em sua analisc da histbria dos cstoqucs pcsquciros, Pitcher 
(2001) mostra como os succssivos avanqos teen old gicos t£m 
provocado o declinio inexordvcl na abunddneia, na diversida- 
dc c na representagdo dc cspbcics dc alto valor nas captttras 
(Figura 22.18). Elc idcntificou tr&s cstdgios que podem ser 
reconhecidos durante os episddios de dcplcgdo: o primeiro 
estdgio 6 ecolbgico c comprccndc a depic££o e a ottin^do lo¬ 
cals- o scgundo 6 cconbmico e rcsulta cm uma retroalimcnta- 
fdo (feedback) positiva entre o aumento no podcr de captura e 
a depk^ao* impnlsionada pela ncccssidadc dc cobrir os custos 
flnanccirosj e o tercciro 6 social, consistindo cm uma mudan- 
$a bdsica no que cada gcra^do considcra uma abunddneia e 
uma diversidade aceitdvds (ou primordiais). £ possivcl proje- 
tar regimes sustcntivcis cm quaiquer cstdgio, mas is so ndo tern 
ocorrido com frcqu£ncia. No cstdgio atual, a questdo que urge 
por uma resposta 6 se os gcstorcs ambientais devem simples- 
mente plane jar uma polftica dc mane jo sustentive! ou sc eles 
devemj na verdade, tentar recuperar o cstoque pesqueiro. Pi¬ 
tcher desafia as populates humanas a tentarem uma estrate- 
gia “de volta para o futuroy na qual os mo deles dc ccossiste- 
mas do passado (construfdos com base no conhecimcnto am- 
bicntal local e tradicional) sdo sujcitos i comparable ccond- 
mica com ccossistcmas atuais c alternativos. Ele sugcrc que 
grandes rcscrvas de exclusdo de pcsca e a reintroduce de cs- 


apao 

comunrtina,.. e o 
papel dos povos 
abortgines 


pbcies de alto valor ccondmico se destacardo na rcstaura^do de 
tais eeossistemas histbricos. 

Os gcstorcs podem bencficiar-sc 
da unido da abordagem ccondmica dc 
Baimford c oolaboradorcs (2002) com a 
abordagem social dc Villa e eolaborado- 
res (2002), cm que diversos grupos de 
intcressc locals estavam envolvidos no dcscnvolvimento de uma 
cstratbgia de manejo. Pode-se esperar que os povos aborigines 
desempenhem um papcl central no dcscnvolvimento da susten- 
tabilidadc cm sens territbrios devido ao sen extenso conhccimcn- 
to acerca de ambas as situates, contcmporinea c histbrica. Neste 
capituio, temos nos refcrido com frcqiicnda is li^des aprendidas 
com os povos indigenas e i importancia dc sen cnvolvimcnto no 
manejo dos recursos naturals (“jardinagem” de benzoina cm Su¬ 
matra, manejo do fbgo pclos aborigines australianos, dcsenvolvi- 
mento dc indicadorcs da saiidc dos rios pelos Maoris). Os Maoris 
tambbm t&m sido um dos grupos — juntamentc com os Pescado¬ 
res comerciais e esportivos, os operadores de turismo e os am- 
bicntalistas - a compor os GuardiScs dos Estoqucs Pcsquciros e 
do Ambientc Marinho de Fiordland (GOFF, Guardians of 
Fiordland's Fisheries and Marine Environment). Ao longo de tr£s 
anos, eles dcscnvolvcram um piano dc zoncamento para a irea de 
Fiordland localizada na costa oestc da South Island da Nova Ze- 
Mndia (Tcirncy, 2003). Esse fbi um csfbrQO completamentc dc 
baixo para cima rcalizado pela populate local (ao invbs dc dirc- 
cionado dc cima para baixo por agendas govemamentais e nio- 
governamentais), c os virios grupos trabalharam frente-a-frente 
desde o prinefpio. Apcsar do desafio dc gcrcnciar tat tarefa (um 
facilitador experiente fbi envolvido), cssa abordagem fornecc um 
modelo para minimizar o conflito, cstimular o aprendizado reef- 
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Figura 22.18 Representagao da redugao na 
abundancia a na diversidade da captura de 
peixes desde a prd-bistbria, As etapas des¬ 
cends ntes representam a deplegao em se- 
rie a medida que novas tecnoloqias sac in- 
ventadas. As setas herizentais em ciinza re- 
presentam regimes de manejo sustentive I, 
os quais,, em teoria, poderiam ser planeja- 
dos em quatquer estagio. As opgoes futures 
sao indicadas pela seta com Ires pontas (se¬ 
gundo Pitcher, 2001). 
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proco c formukr objetivos para o uso sustcndwl do ccossistema, 
o qual que se tcm mostrado dififcil dc alcangar por mccanismos 
de dma para baixo. O govcmo da Nova Zciindia sc compromc- 
teu com a implcmentajao do piano GOFF. 


22.5.3 Juntando tudo 


aplicando uma 
abordagem de 
base triple... 


No passadoj a import&ncia dos servi- 
gos do ccossistcma era percebida apc- 
nas apds a pcrda dcstcs. No entanto, i 
medida quc o conhccimento ccoldgi- 
co aumcntou e agora quc o significado coondmico 6 percebi- 
do, a mudanga. sociopolftica tcm sido evidente dc vdrias ma- 
nciras. Na Costa Rica, por excmplo, o govcrno paga aos pro¬ 
prietaries dc terra desde 1997 pclos servigos do ccossistcma, 
como o sequestra de carbono, a pratcg&o de ircas dc drena- 
gem, a bio divers idadc c a belcza tunica (pagamentos dc ccrca 
de 50 ddlares por ha -1 , cujos rccursos financciros prov£m prin- 
cipalmcntc dos impostos sobre os combustfvcis fdsscis) (Daily 
et id. s 2000). A iniciativa privada tambbm comegou a respon¬ 
der. Dcssa forma, uma companhia chamadaSantndrios da Terra 
Ltda. (Earth Sanctuaries Ltd) foi a primeira companhia de 
comer vaglio do mundo a se tornar piiblica quando foi listada 
na Bofsa de Valorcs Australians. Ela comprou c restaur on ter¬ 
ras, lucrando com o turismo e a yen da de bens de origem 
silvestre. A companhia lobby c conscguiu uma altera gao na 


... em relagao & 
mudanga clim&tica 
global... 


lei contdbil austral iana quc permite incluir suas espbeies de 
animais nativos raros como ativos financciros (Daily et al. t 
2002). Tais abordagens, envoivendo mudangas polfticas de 
I on go alcance, requerem quc os ecossistemas naturais possuam 
etiquetas contendo o sen prego. 

A semelhanga de outros pioblcmas 
urgentes nos quais a aplicagao do conhc- 
cimcnto ccoldgico e importante, o tra- 
tamento da futura mudanga. climatica 
tamb^m requer uma abordagem de base tripla que agreguc as 
pcrspcctivas ecologies, economica e social para o dcscnvolvimen- 
to de um fotura sustentive!. As estimativas da emissao futura dc 
gases do efeito estufo, as concentrag6cs esperadas na atmosfera c 
as mudangas rcsultantes na tempetatura global variam considera- 
vclmentc. A Figura22.l9 mostra os padroes previstos dc aumen- 
to e, cm alguns casos, cventuais dccrdscimos, baseados cm um 
conjunto de ccndrios relacionados a valorcs concebivcis dc au- 
mento populacional, mudangas potcnciais no uso dc vdrias fon- 
tes de energia e pravdveis avanqos tccnoldgicos. 

Um outro cxemplo dc mudanga 
global prevista refere-sc ds ameagas sig- 
nificativas impostas aos ecossistemas 
ao redor do mundo pclo crcscente dc- 
scnvolvimento agricola. Dado o aumento projetado na popu¬ 
late Humana, os impactos associados ao aumento da crosao, 
ao suprimento insustcntdvel de dgua, a salinizag^o c dcsertifi- 
cat^j ao cxcesso de nutrientes vegetais quc escoa para os cur- 


... e ao crescente 
desen volvimento 


(a) (b) 






FIGURA 22.19 Mudangas previstas na con- 
oentrapac na atmosfera de (a) dioxide de 
carbono, (b) metano e (c) dxido nitroso, (d) 
Mudangas previstas na temperatura em £100 
com base enn tres cenarios, As I in has conti¬ 
nues mostram os padroes previstos para um 
mundo future com crescimento economico 
muito rapido, uma populapao global que atin- 
ge o seu pico no meio do sdculo, o rapido 
crescimento de tecnologias mars eficientes e 
uma populapao que nao depende forteman¬ 
te de nenhuma fonte particular de energia. 
As Irnhas pontilhadas mostram os padroes 
para um cenario semelhante, porem ende a 
energia utilizada provem principalmente dos 
com bu strve is fb sseis (com o te m srdo ate ago¬ 
ra). As Irnhas trace]adas representam um ce- 
nario mais otimista e sustenMvel com um pa- 
dr ao semelhante de crescimento populacio¬ 
nal, mas com uma rapida mu dan pa em dire- 
pao a uma economia de servigo e infouna- 
gao, com redugoes no uso de materiais e a 
introdugao de tecnologias limpas e mais efi¬ 
cientes (segundo IPCC> 2001). 
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sos d’igua c ks conscqii£ncias indcsejiveis dos pcsticidas qui- 
micos aumentario durante os prdximos 50 anos i medida que 
mais terras forem convcrtidas cm plantagocs e pastagens (Fi- 
gura 22.20). Para controlar os impactos ambientais da expan- 
slo agricolaj necessitarcmos dc avangos cicntificos e 
tccnolbgicos, bem como da implcmctttag&o dc polfticas go¬ 
vern amentais efetivas. Novamente, a sustentabilidade requer 
suas tr£s faces - ccologia, economia e sociopolitica. 

A gama de problcmas enffentados pela raga human a nos 
primeiros anos dc um novo mildiio nEio tern preccdcntcs, c a 
maioria desses problemas d - no sentido mais ample - ccoldgi- 
co. Os fildsofos podem ter contcmplado o “lugar do ho mem 
no rnundo” por geragocs, mas a questlo agora adquiriu um 
significado novo c muito mais ptitico. O luxo dc perguntar-sc 
“O que mdo isso significa?” esti sen do substitufdo peio urgen- 
tc “O que faremos?”. As segdes ftnais dcstc iivro chamaram a 
atengio para o fato dc que os ecdlogos nio podem responder a 
essa pergunta sozinhos - c ningudm nos deixaria fazd-lo, mes- 
mo que quisdssemos! Mas, da mesma forma, essa pergunta nElo 
podc scr respondida sem o envolvimcnto fntimo daqucles que 
detdm um entendimento ccoldgico profundo c cicntfflco. Os 
ecdlogos do futuro tem dois desafios igualmente urgentes: avan- 
gar nossa cidncia c envolve-la integralmente nas polfticas lo¬ 
cals, nacionais e globais. Dcvcmos acrcditar que tais desafios 
serio vend dos: duvidar apenas nos paralisaria. 

Besumo 

Neste ultimo capftulo da trilogia sob re aplicagocs ecoldgicas 
{Capftulos 7, 15 c 22), tratamos da aplicagllo da teoria rclativa 
i sucessSo, is teias alimentarcs, ao funcionamcnto do ecossis- 
tema c a biodiversidadc. 

Os gestores ambientais predsam estar conscientcs dc que 
a composigio da comunidade diflcilmente serd estdtica. Qbjc- 
tivos dc manejo que parcccm ncccssitar de cstase - a produgSo 
anuaf de uma cultura agricola, a restauragio de uma combina- 
gio particular de espdeies, a sobrevivdncia a longo prazo de 
uma cspdcic amcagada - provavclmcntc falhaiio se nio consi- 
dcrarem a succsslo. 

Cada espdeie que preocupa os gestores tem os scus com- 
petidorcs, mutualisms, predadores c parasitos, c o reconhcci- 
mento de tais intcragocs complexes 6 frcqiientemcnte 
ncccssdrio para dirccionar as atividadcs dc manejo cm vdrios 
campos, incluindo as doengas humanas, a conscrvaglo, o cx- 
trativismo e a biosseguranga. 

O cscoamento dc nutrientes das terras agricolas, juntamen- 
tc com os csgotos tratado c rtao-tratado, podem afetar o funcio- 
namento dos ccossistemas aquiticos por mcio do proccsso dc 
cutrofizagao cultural que aumenta a produtividade, altera as con- 
di#>cs abidticas e muda a composite dc espdeies da comunida- 
dc. Uma solugio potcncial d a “biomanipulagSo” das teias ali¬ 
mentarcs dos lagos para reverter aiguns dos cfeitos adversos do 
aumento dc nutrientes no ambientc. Aldm disso, o conhccimcn- 
to do funcionamcnto dos ccossistemas terrestres podc ajudar a 



Vari^vel agrftola 


FIGURA 22.20 Aumentos projetados de fertiiizantes nitrogen ados e 
fosforados, terras irrigadas, uso de pestierdas e area total de pianta- 
goes e pastagens nos anos de 2020 fbarras alaranjadas) e 2050 (bar- 
ras Ginza) (de Laurence, 2001; dados de Tilman &t a/., 2001). 


determiner prdticas dc cultivo d times, cm que e produtividade da 
lavoura cnvolvc ume entreda minima de nutrientes. O estabele- 
cimcnto dos objetivos de rcstauragao de ccossistemas (c a habili- 
dadc de monitorar se tais objetivos fbram alcangados) requer o 
desenvolvimento de ferramentas para medir a “saiide do ecossis- 
tema” de ambientes terrestres e aquiticos. 

Grande parte da supcrScie do plancta 6 usada para, ou ad- 
versamente afetada por, habitagio humana, indiistria, mincra- 
gio, produgao de alimento e exploragSo dc recursos. Por isso, 
prccisamos, com urg£nda, utilizer nosso conhecimento sobre a 
distribute da biodiversidadc para plane] ar redes dc reserves ter¬ 
restres c aquiticas, sejam clas cspccifkamcntc voltadas i conscr- 
vagSo ou destinadas para usos miiltiplos, como uma combinagSo 
de extrativismo, de turismo e de conscrvagSo. 

Conciufmos enfatizando uma realidade que os ccdlogos 
aplicados n^o podem ignorar. A aplicagSo da teoria ccoldgica 
nunca ocorrc isoladamcnte. Em primeiro lugar, existem consi- 
dcragocs economicas incvitdveis: como os produtorcs rurais 
podem maximizar a produgao c simultaneamcntc minimizar 
as consoqii^ncias ccoldgicas adversas dc sua atividade? Como a 
biodiversidadc c o funcionamcnto do ccossistcma podem scr 
avaliados juntamente com os lucros da silviculture e da mine- 
ragSb? Como maximizar o retorno dos limitados recursos fi- 
nancciros destinados k conscrvag^o? Scgundo, quase sempre 
existem considcragdes sociopolfticas: que mdtodos podem scr 
utilizados para conciliar os imercsscs dos diferentes grupos envoi- 
vidos? O manejo sustentive! deveria scr cstabelccido por lei ou 
promovido pela educagao? Como as ncocssidades c pcrspcaivas 
dos povos indfgenas podem scr levados cm considcragao? Tais 
questdes cstio unidas na chamada base triple da sustentabilidade, 
com suas perspectives ccoldgica, ccondmica c sociopolltica. 
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448 

iearos, 33, 34. 164. 317, 317, 319 , 327, 330, 
331, 345,349,448, 596 

Accipiter 

gent His (a^or), 207 
nisus (gaviao), 113 
Acer (bordo) 
campestre, 65 
rubrum , 481 

saccharum (bordo sacarino), 485 
Achillea mellefolium, 194 
Acmaea scutum (lapa), 278 
Acomys 

cahirinus, 257 
russatus, 257 
Aconitum spp., 389 
afar (Accipiter gentilis), 207 
Acromyrmcx, 386 
Actinocydus normanii, 537 
actinomicetos, 40, 328 
Actinomyces scabies, 351 
Actitis macubtrid (mafarioo-pintado), 638 
Acyrthosiphon pisum (afldeo da ervilha), 174, 

174, 463 
Adelina tribe li, 372 
Andes 

aegypti, 218, 220, 220 


a figuras; aqueles em negrito, a tabelas. 


albopictus, 218, 220 , 220 
Aepyornis (ave definite), 627 
affdco da couve (Brevicoryne brass iede ), 287, 

311 

afldeo da ervilha (Acyrthosiphon pisum ), 174, 
174, 462 

afldeo da raiz da alface (Pemphigus bursarins), 

363 

afldeo do algodio, 444 

afldeo do pessegueiro (Myzus persiede), 266 

afldeo doplatano (Drepanosiphum plataneidis), 

309 

affdeo-pintado-da-alfafa (7 heriodphis trifolii ), 441 
afldeos, 79, 80, SO, 163, 174, 264, 266, 287, 
349, 385-386, 394, 395, 448, 462- 
463 

Ageldius phoeniceus (pissaro-preto-de-asa-ver- 
melha), 638 

Ageneattix deorum, 273, 273 
Agrobacterium tumefdciens, 354 
Agropyron repens, 258, 259 
Agrostis 

capillaris cv “Goginan*', 187 
capillaris cv “Parys”, 187 
scabra, 258, 259 
stolonifera (gtatnlnea), 7, 7, 240 
aguape ( Eichhomid ), 92, 165 
dguias, 264 

Ailuropoda meldnoleuca (panda gigante), 202, 
202,206, 571 
Air a prdecox, 241, 242 
alamo (Pepulus canadensis ), 269 
alamo (Pepulus), 22 

ilamo tremedor (Populus tremuloides), 485, 
523, 523 

lilatnos hlbridos (Pep ulus delta ides x nigrd), 187 

Alaria marginata, 566 

Alaudd arvemis (cotovia), 444, 445 

albatroz, 125 

alee americano (A lees dices), 105, 304, 305, 571 
alee americano (Cervus eldphus), 168 
aloe, 453 

Alces dices (alee americano), 105, 304, 305, 571 
Aleuretrdchelus jdinekii (mosca branca do vi- 
burno), 322, 323 
alface (Lactuca sat lea ), 363, 364 
alga ma erased pica, 381, 566 
alga parda (Paste Isbt palmdeformis), 238 
algas marinhas, 381, 577 
algas venle-azuladas, 527, 536 

algas, 5, 49, 50, 63, 65, 75, 168, 238, 239, 
381, 395-397, 483, 491, 502, 512, 


513, 568, 581, 584, 595, 640, 641 
algodao (Gossypium hirsutum), 448 
Alissum bertolonii, 186 
Allium spp., 440 
Ain us (amieiro), 402, 403, 528 
glutmosa, 340 
japonied, 637 
sieboldiand, 480, 480 
Alopecurus dequtilis, 637 
Alopex Idgopus (taposa drtica), 343 
Ales a 

aestivalis, 196 
pseudeharengus, 196, 642 
Altica sub Heat a (besouro-pulga), 269, 270 
alveola maLhada (Motacilld alba yarrellii), 278 
alveolas malhadas (Hydrobid), 251, 252, 576 
Amdrdnthus retroflexu (camru), 247 
Amblyomma limb a turn, 362 
Amblyseius calijbrnicus, 33, 34 
ambrosia beetle (besouro ambrbsia), 335, 336, 

338, 386 

Ambrosia 

artcmisiifolia, 486 
psilostachyd, 77 
Ambystoma 

opacutn, 127, 129 
tigrinum nebulosum, 152 
tigrinum, 127, 129 
arneba, 329 

am&joas, 572, 573, 574, 575 
amieiro (Mnus spp,), 340,402,403, 480, 480, 
528, 637 

Ammopbila breviligulata (graminea das dunas), 
481, 481 

amora-preta (Prunus scretina), 360 
amoreiras siKestras, 266 
Amphiprion (peixe palha^o), 383, 553—554, 
555 

leucokrdn&s, 553—554 
percula, 553 
perideraion, 553 
sandaraemm, 55 3 
Andbdenepsis drnoldii, 48 
Andphes victus, 290, 291 
Andtopynia pennipes, 596 
anc^ariiiha branca (Chenopodium album), 92, 

171, 444, 635 

anclioveta (Engraulis ringens ), 452 , 452, 455 
anchovetas, 455 
ancildstomos, 370 

andorinhao (Micropus apus), 110, 411 
Andrieus, 355 


708 Indice de Organismos 


Andropogon gerdrdi, 258, 259, 497 
Androsdce sep ten trio nalis, 143, 411, 412, 417, 
418 

Aneilema keisak, 637 

anSmona-do-mar, 383, 483, 553, 554, 555 
Anemone hep titled, 152, 154 
anflbies, 47, 168, 607, 615, 626 
anffpodes, 198, 287 , 576, 642 
angiospermas, 626, 627 
Anguilla 

anguilla {enguia europ6ia), 169 
rostraia (enguia am eric an a), 163 
Anisupteromalus caiandrae, 317 
Anolis, 561, 561, 562, 572 
gmgivinm, 363 
occulus, 561 
setgrei, 570 
watts i, 363 

Anopheles dnnulipes, 379 
Anser erythropus (ganso-pequencMde-testa-bran- 
ca), 200 
An thoceros, 404 

Anthanamus grandis (bicudo-do-algodoeiro), 

444 

Anthoxanthum adoratum (capim doce), 187 
anuros, 257 

formigas, 221, 222, 264, 270, 329, 338, 
383, 385-6, 394, 575, 581, 604, 
605, 606, 607 
antiJoeapras, 453 

Aonidiella aurantii (cochonilha vermelfoa da 
CaliBmia), 320, 321 

apanha-moscas real [Silene regia), 216, 216, 

216 

Aphelinus thamsoni, 309 
Aphis fabae, 163 
Aphytis mellitus, 320, 321 
Apian ulicis, 297 

Apogon fragilis (peixe cardinal), 570 
Aponomma hydrosuari, 362 
Aquilegia, 389 

Arabidopsis thaliana, 159, 159 

Arab is feeunda, 5, 6 

Arabis feeunda, 5, 6 

aranhas, 162, 273, 273, 570, 571, 582 

Archocentrus nigrofasciatus (peixe ciclldeo), 154, 

155 

Arctostaphylos, 403 

Ardea cinema (gar^a real), 323, 324 

arenque blaekwater {Clupea harengus ), 139 

arenque de rio [Alosa spp.), 196, 198, 642 

arenques, 455 

Argo par is apicalis, 342 

Aristida purpurea, 77 

Armillaria mellea (fungo cot de mel), 357 

armlnho ( Mustelaerminea ), 194,310, 435, 633 

arqueobact6rias, 40, 47, 58, 401, 407 

arroz, 385 
Artemia, 279, 281. 

frandscana (oarnarao de igua salgada), 580 

Artemisia, 244—245 
gmelinii, 482 
scoparia, 482 
Arthrinium, 328, 329 
artrdpodes, 47 

Arvicola tertestris fratao-tTdgua), 180 


ascfdias, 92 

asd6pia {Asclepias sp j, 85 
Asdepias sp, (asd6pia), 85 
Ascomicetus, 328, 396, 398 
Ascomo rpha ovalis, 476, 477 
Ascaphyllum nodosum, 266, 267, 577 
Asellus (isdpode), 332 
Aspergillus fumigatus, 40 
Asphodelus ramosus, 276, 276 
Aspidiotiphagus citrinus, 287 
Asplancbna priodonta, 83 
Asterionella jormosa, 228-229, 229, 235, 261, 
263 

Astraea undosa, 243, 245 
Atr&pa belladonna (beladona), 566 
Atra, 386 

aphdlotes, 386, 387 
colambica, 386 
voUemoeideri, 387 
Attamyces bromatificus , 386 
atum-de-barbatanas-arnarelas (fhunnus alba- 
cares), 460, 460, 467, 462 
Austrouenus stutehburyi, 572 
ave elefarite (Aepyarnis), 627 
aveia, 385 

aves, 35, 83,85, 102, 110,122,124-125,126, 
127, 164, 168-169, 175, 194, 203, 
207, 203-211, 228 , 236, 282-283, 
310. 339, 343, 350, 350-351, 352, 
415, 487, 488, 493, 553-560, 569, 
569. 570, 571, 580, 604, 606, 607 
612, 618, 619, 620, 620, 621, 625, 
625, 639, 639 

avestruz, 16, 16 

Avicennia germinans (mangue preto), 493 
azaMia {Rhododendron maximum), 231 
azev^m perene {Lolium perenne), 141, 155, 
157, 240.251-252 ,253 
Azalia, 404 
Azorhizobinm , 492 
Azotubaeteriaceae, 402 


B 

bacalhau (Gadus morhud}, 41, 44, 151, 152, 
457, 458 

Bacillus 

anthracis, 361 
thuringiensis, 448, 450 
bacteria da tuberculose, 264 
bacteria do tifb, 349 

baetfrias, 40, 59, 79,253, 254, 255,326,327- 
329, 331, 333, 354, 379, 379, 380, 
402, 407, 527, 530, 546, 618 
balanldeus, 595 
Balanus 

balanoides, 225-227, 227 230, 231, 236 
glandula , 107, 108, 563 
baleias, 35, 36, 78, 139, 169, 264 
bambu, 97, 202 
baratas, 97, 337, 338, 394 
Bashania fargesii, 202 
Basidiomieetos, 328, 398 
Batfus philenor, 570 
beija-flores, 389 


beladona (Atropa belladonna), 566 
Belastoma flumineum, 584 
Berber is vulgaris (uva-espim), 349 
besouro africano coprdfago {Heliocopris dillo- 
mj, 341, 342 

besouro da folfoa do nemifat (Pyrrbalta nym- 
phaeae) , 269 

besouro rinoceronte-gigante (Chalcosoma), 
251, 252 

besouro-da-batata-do-C olo rado {Leptinotarsa 
deeemlineata), 33, 176, 177, 415, 
415-416, 416, 417 

besouro-da-farinlia (Iribolium irpp.), 133, 134, 
372 

besouro-das-ca vernas {Neapheanops tellkampfi}, 
132, 132 

besoufo-do-pinheiro {Dendrotocnus frontalis), 

135 

besuuro-pulga, 268, 268, 269, 270 
besouros eocinelfdeos, 264 
besouros derinestfdeos, 344 
besouros tenebrionldcos, 342 
besouros, 24, 113, 115, 195, 203, 231, 236- 
237, 237, 257, 269, 277, 290, 329, 
330, 335, 335, 342, 344, 344-345, 
372, 386, 394, 448, 556, 570, 581, 
596, 615 

bettongs, 195 

betula {Betula spp,), 22, 41, 136, 136, 165, 
483, 556 ’ 

Betula (b6tnla), 22, 165 
min a (betula ana), 556 
pendida (betula prateada) 
pubescens, 41 

betula ana [Betula narut ), 556 
b6iula cinzenta, 483 

betula prateada {Betula pendula ), 136, 136 
bicudo-do-algQdoeiro (Antbonomus grandis), 

4 44 

bilbies, 195 

bis&o (Bison bison), 307 

bisSu (Bos bison), 489, 496 

Bison bison (bisao), 307 

Biston betularia (inatiposa), 7, 8—9, 9 

bivalves, 243, 245 

blackgum, 483 

Blarina (musaranhu), 309 

Blasia, 404 

Blastopbaira psenes (vespa de figo), 390 
Bodo saltans, 329 
Boiga irregularis, 571 

bolsa-de-paator (Lapse Ha bursa-pastoris), 144, 
241, 241 

borboleta {CoHits croceus), 169 
borboleta {Junonia caenia-, Lepidopterar Nym- 
phalidae), 73 

borboleta {Vanessa atalanta), 169 
borboleta azul silver-studded {Plejebus argus), 
180, 181 

borboleta saltadora silver-spotted {Hesperia com¬ 
ma), 183 

borboleta vice-rei {Limenitis arehippus ), 85, 86 
borboleta-monarca {Danausplexippus), 85, 86, 
191-192, 191-193, 193 
borboletas da famllia Lycaenidae, 385 
borboletas, 221, 385, 570, 615 
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bordo (Acer spp.), 65, 470, 481 
bordo aacarinu (Acer sdccbdrum), 485 
bordo vermelho, 483 

borradiudo (Simulium app„), 168, 349, 446 

Borrelia burgdorferi, 639 

Bos 

bison (bisEio), 489, 496 
taurus indicus (zebu), 566 
taurus, 566 

Bosmind spu, 196, 198 
Bothriocbloa 
insculptd,, 566 
ischdemun, 482 
Botrytis 

cine red, 32 6 

fabi, 351 

Bouteloud grdcilis, 77, 533 
bovine (gado), 264, 278, 392, 566, 639 
Bracbidontes 
ddrminius, 493 
solisidnus , 493 
Brdchysird pitta, 52, 53 
Brdcionus cdlyciflorus, 298 
Bnidyrhizobium , 402 
branqiiidpudes, 101 

Brdnta leu caps is (ganaa da Groenlandia), 168, 

200 

braquidpudes, 560, 560 
Brdsska nap us, 268 , 268 
Brassicaceae, 268 

Bremid Idctudcde (mfldio penugetito), 363 
Brevicoryne brdssicde (affdeo da couve), 287, 
311 

briozoirios, 92, 101, 231, 381 
Brotnus 

madritensis, 238-239, 239 
rigidus , 238-239, 239 
Buchloe dactyloides, 77 
Buchnerd, 394, 395 
Bufo 

calamita (aapo aranzeiro), 231 
woodhousit, 257 
buaardu, 310 
Bu tor ides stridtus, 621 
buzioa, 568 

c 

cabras, 639 

cabrito moneys espanhol (Cdprdpyrendicd), 231 
cacticea (Qpuntia), 11 
CiCtO gigante (Cdrnegied gigdnfed), 45 
cactoa, 24, 32, 37, 40, 222, 222 

cafe ( Cuffed ), 45 
Cdkile edentuld, 176, 178 
Cdldthe ovdndensis, 177 
Cdlidris, 57 6 

ednutus (clialtdta), 168, 169 
Cdlliphord vomitorid fmosca azol da came), 309 
Callitris intrdtropied, 635 

Cit lios o br u ch u s 
chinensis, 317 
mdculdtus, 113, 115 
Calochortus, 204 
Calycomyzd ap., 244 


camaiao de dgua aalgada [Artemid spp,), 163, 580 
caliiarao-da-areia (Crdngon septemspinosd), 31 ,32 
Cdtndrhynchus 

pallida (tetitilhao pica-pau), 13 
psottdculd, 11, 13 
camaruea, 5, 48, 332 

campainha (Hydcmthoides non-scriptd), 399 
camundongo da California (Peromyscus califbr- 
nkus), 173 

camundongo de bolso de Baildy (Perognathus 
baileyi ), 286 

camundongo de bubo do Arizona (Perogndtbus 
dmplus), 286 

camundongo domdsdeo (Mas domesticus), 411, 
412 

camundongo espinhoso (Acomys ), 257 
camundongo urelha-de-folha (Phyllotis darwi- 
nl), 428 

camundongo-cervo (Peromyscus), 309 
camundoiigo-de-patas-brancas (Peromyscus leu- 
copus), 290, 291, 640 
camundungos, 129, 285 
candelaria branca (Silene alba), 368, 370, 389 
cangums, 391, 635 
Cant lupus (lobo), 304, 305 
cao selvagem, 273, 274 
capim duce (Anthoxdntbum odoratum), 187 
capim-algodan (Eriophorum vdgindtum), 556 
capim-doa-pampas (Cortaderia selloand), 450 
Cdprdpyrendicd (cabrito montes espanliol), 231 
Capsella bursd-pdstoris (bolsa-de-paator), 144, 
241, 241 

Caps odes injusedtus, 276\ 276 
caracdb, 86, 168, 198, 239, 251, 252, 266, 
277, 330, 334, 576, 584, 585 
caranguejos, 5, 168, 304, 305 
Cdrcharhinus leueds, 195 
Cdrcinus 

destudrii, 304, 305 
mdends, 278 
Cdrdamin e 

cordifolia, 270 
birsutd, 241, 241 

Cdrdidspind dibit exturd (psilideo do eucallpto), 

322, 323 

cardo (Cdrduus nutans), 272, 419 
cardo platte (Cirsium cdnescens), 448 
cardo-eslrelado amarelo (Centdured solstitdlis), 
189 

cardoa 

Cdrduus spp,, 448, 580 
Cirsium spp., 577, 580 
Cdrduus, 448, 580 

nutans (cardo), 272, 419 
Car ex, 585 

drendrid (riper acea da areia), 93, 93, 170 
atb erodes, 307 
btgelouni, 104, 106, 556 
caribn (lldngifer tdrdndus), 169, 278, 453 
Cdrnegied gigdntedn (cacto gigante), 45 
car ne ir o - d e-grander-chlfres, 209, 209 
carpa-gigantc do Colorado (Ptychocheilus lu- 
cius), 188 

carrapato (Ixodes scdpuldris), 640 
carrapatos, 349, 362, 639 
carum (Amdrdntbus retrojlexus), 247 


carvalho (Quercurs spp,), 18, 92, 166, 269, 
340, 354 ,355, 481, 550 
carvalho branco (Quercus alba), 77 
carvalho espanhol (Quercuspyrendied), 528 
carvalho vermelho f Quercus rubra), 481, 485 
carvao-do-caule, 349 
carvao-nu (Ustildgo tritict ), 352 
Cdryedes brdsiliensis, 85 
ciaaia ((Cassia obtusifolia), 247 
Cassia obtusifolid (cissia), 247 
Costarica dentatd (casianheira americana), 17, 
18,231,571 

castanheira americana dentatd), 17, 

18, 571 

castanheira americana (Costarica dentatd), 231, 
571 

Cdstdnopsis sieboldii, 480, 480 

caitorei, 585 
caiuar, 16, 16 
Cdsudrina (casuarina), 403 
caanarina (Casuarina), 403 
cavalos, 83, 391 
Cednothus, 403 

cenoura (Dducus edrrota), 140, 142 
Centdured solstitdlis (cardo-estrelado amarelo), 

189 

centop^ia (Forfcula spp.), 266 
centrarqufdeo (Lepomis mdcrocbirus),2R3,285 , 
285, 286 

Cephdlopholis boendk, 570 
Cerdtocystis pitted, 335 
Cerdtophyllus gdllinde, 356 
Cerocebus gdleritus (mangabei-do-rio-I’ana), 
213 

Certhidea oliudeed (temilhio canoro), 11, 13 
cervo-vermelho 

Cervus elaphus, 102, 103, 103, 103, 104, 
104, 119, 132, 133, 421, 421-422 
Cervus eldpbus scoticus, 194 
Cervus 

eldpbus , 102,103, 103, 103, 104, 104,168, 
421, 421—422 
eldpbus scoticus, 194 
cevada, 385 

Chalcopbaps step ban i, 621 
Chaleos oma 

dtlds, 251, 252 
Caucasus, 251, 252 
chalreta (Calidris ednutus), 168, 169 
Chama arcana, 243, 245 
Chdtndecrista fdsciculatd, 5, 6 
diapim (Parus palustris), 228 
diapim-azul (Parus caeruleus), 228 
diapim-carvao (Parus ater), 228, 569 
diapim-de-crisia (Parus cristatus), 569 
chapim-do-aalgueiro (Parus montanus), 228, 

569 

diapim-reaJ (Parusmajor), 104, 105, 122, 154, 
176, 228, 283, 290, 290, 291, 351 

Chen cderulescens cderulescens (ganao menor da 
neve), 585 

Chenopodium album (anfarinha branca), 444, 
635 

CbidoruS spbdericus, 340—341 
Cbionocblod, 194 

paliens (gramfnea cespitoaa), 274, 275 
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Chironomus lugubris, 340—341 
ChloralLt, 395 
pyrenoidos, 65 
vulgaris, 62 , 62, 298 
Charthippus brunneus, 138, 138, 170 
Chrysomelidae, 556 
Chthamalus 
jissus, 491 

srelatus, 225-227, 227, 230, 231, 236 
danobact£rias, 48, 400, 401, 404 
ci cad ice as, 404 
tidfdeos, 119, 120, 621 
cigarras periddicas, 167, 167 
ciliados, 539 

ciperdcea (Gma'spp.), 93, 93, 104, 106, 307 
cipericea da areia ( Car ex armaria) , 170 
dpreste (CupMssus), 165 
Cirsiitm, 580 
canes cens, 448 
ovalatum, 577 

Cistathorus palustris (cormfra), 638 
citrfcola ( Coccus pseudomagnoliarum) , 447 
cladbceros, 198 
Cladachytrium replkatum, 328 
Cladophora, 581 

Clamator glandarius (grande coco mandhadu), 
350 

Clduiceps, 396 
Clavicipitaceae, 396 
Clavicuhma, 404 
Clethrionomys, 433 

glareolus (ruedor), 122, 358 
rufocdnus, 433 
Clostridium spp„, 402 
Clupea hdrengus (arenquc bldckiodter), 139 

clirpefdeos, 455 
Cnidaria, 395 

coala {Phdsoldrctos cinereus), 5, 213—214, 214, 

215 

Coccinelld septempunctatd, 287 
Coccoloba uvifera (uva-do-mar), 582 
Coccus pseudomagnoliarum (dtrfcola), 447 
cochimiiha vermelha da califbrnia {Aonidiella 
durdntii ), 320, 321 

cochoniJlia-australiana (Icerya purchasi), 297, 

447 

coellio europeu ( Oryctolagus funiculus] , 378, 

446, 566 

cod ho selvagem da America do Sul {Sylvilagus 
brdsiliensis) , 378 

coellio, etirupeu (Oryctolagus cuniculus), 378, 
446, 566 

codhos, 86, 95, 341, 378, 391, 393, 575 

Coendgrionpuella, 111 
Coffed 

drabica, 45 
robusta, 45 

colembolos (Collembola), 37, 39 , 330, 331, 
338, 339, 339 

Coleomegilld matuLtid, 463, 463, 464 

Co loop hard alticolella (maripo sa-do -j unco), 46 

cdlera ( Vibrio cholerae), 198 

Coltas croceus (borboleta), 169 

Collembola (colembolos), 330, 331, 333?, 339 

Colleoptera ver besouros 

Collisella subrugosa, 493 


Colum ba 

livia (pombo-dos-rochedos), 363 
palumbus (pombo torcaz), 167, 272 
Connochdetes taurinus (gtiu), 140, 276, 277 
Canochilus unicornis, 476, 477 
cup^podes, 537 

corals, 92, 92, 93, 102, 327, 382, 604 
Coreganus artedi, 643 
Carophium v&lutdtor, 287 , 576 
corrulra (Cistothorus palustris), 638 
Cortaderia sellad na (capim-dos-parnpas), 450 
coruja ana {Glaeidium passerinum), 569, 569 
coruja castanha, 310 
coruja-de-igreja ('Ey to albd), 286 
corvos, 310, 343 
Cates id glam erata, 292 
cotovia {Alauda arvensis), 444, 445 
Cougourdella, 572, 572 
craca (Pallieipes palymems), 580 
cracas, 5, 50, 107, 108, 132, 160, 225-227, 
227, 230, 231, 236, 491,568 
Crangon septemspinosd (camamo-da-artia), 31 P 32 
Crassulaceae, 71 
Crermt togas ter 
mimosas, 385 
nigriceps, 385 
sjostedti, 385 

Crenicichla alba, 119, 120 
crisopMeos, 448 
crtsopldeos, 448 
Cristia ebumed, 484 
Crocuta cro cut a (hiena), 343 
cruatdceos, 78, 332, 340, 345, 537 

Cryphonectria parasitica (praga da castanheira), 

231 

Cryptadius tdrsahs, 342 
Cryp toe ha etu m , 447 
Cryptapygus dntdrcticus, 39 
cucu (Cu cuius ednorum), 350, 351 
Cuculus ednorum (oico), 350, 351 
Culded ineons tans (espinhela de riacho), 251, 
251 

cupins, 35, 329, 331, 337,338,385, 393-575 
Cup ressus (cipreste), 165 
Curtuteria australis, 572, 574 
cumquer£ do Alabama, 444 
cuscuta (Cuscutd spp.), 350, 363, 364 
Cuscuta (ouscuia), 350 
sdlind, 363, 364 
Cyan&citta cristata (gaio), 85, 86 
Cydtbermid ndticaides, 569 
Cydate ID meneghinidna, 261, 263 
Cymbella perpusilld, 52, 53 
Cynodan ddetylon, 566 
Cynomys spp. (marrnota), 86, 352 
Cynosurus cristdtus, 240 

Cyrtobdgous spp. (gorgtdiio preto de tromba- 

longa), 423 , 423 

D 

Dandusplexippus (borbol eta-mo narca), 85, 86, 
191-192, 191-193, 193 
Daphnid, 307 

gdledtd mendotde, 643 


tndgnd, 135 , 307, 307 
puliedrid, 643, 643 

Ddsypus novemcinctus (tatu.-galinha), 653 
Daucus carrota (cenoura), 140, 142 
decipodes, 625 

Deindcridd mdhoenuiensis ( wetd), 638 
Deleatidium spp. fefemerdptero), 640 
Delid radicum, 287 
Delphinium nelsonii (espora), 172, 172 
Dendroctanus frontalis (besouro-do-pinheiro), 

135 

Dendroicd kirtldndii, 572 
dentc-de-leao {Taraxacum officinale) ,119, 120 
Desulfotomdculum spp., 402 
diatomiceas, 51-52, 53, 75, 228-229 , 229, 
235, 262, 328, 537, 539 

Dicerorhinus sumdtrensis (rilioceronte da Suma¬ 
tra), 211 

Dicrostonyx (lemingue), 343, 433 

groenlandicus (Jemingue-de-colar), 435 
Dictyoptera, 338 
Didelphis virginid?id (gauiba), 86 
Dinortliidae (moas), 627 
Diode a metacarpa, 85 
Diplcpoda (dipldpodes), 330 
dipldpodes (Diplopoda), 86, 330 
Dipodomys (rato-canguru), 352 

meTriarni (rato-canguru de Merriam), 286 
spectabilis, 173, 173 
Dipsdcus sylvestris, 177 
Dlptera, 240, 264, 265, 330, 553 
Dip turns 

batis (raia-comum), 197 
laevis (raia barndoor), 197 
oxyrhinchus (raia de bico longo), 197 
Distich Us spiedtd, 638 
Dity lends us, 329 

doce-mel-do-deserto ( lidestromia oblongifolia), 

40 

<r Dolly Varden' J , peixe salmonldeo [Salvelinus 

malma), 46, 47, 225, 226, 236 
doninhas, 310, 559 

Dneissend polymOrphd (modlhao-xebra), 189— 

199 , 200 

Drepdnosiphumplatanoidis (afldco do pldtano), 

309 

Drosophila, 13, 14, 113, 116, 339, 620 
adiastola, 13 
busekii, 339, 340 
hydei, 339 
immigrant, 339 

melanogdster, 114, 121, 143, 339 

nebulosd, 253 
obscura, 170 
recens, 356, 357 
serrdtd, 253 
setosimen turn, 13 
simuldns, 339 

Dryds, 403 
Qctopetdla, 45 

E 

Ecbinogdmmdrus ischnus, 642 
Ectyoplasia ferox, 272, 272 
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efemendpteros, 285, 641 
Egretta thula (gar^a-branca-pequena), 638 
Ekhhomm (aguap6), 32, 165 
panicula, 181, 181 

elefante-africano (Loxodtmta afitcand), 214— 
216, 215, 216 
defentes, 83, 123, 391, 487 
Eli mid davaefirmis, 516, 517 
Elude a canadensis (eloddia), 165 
elodeia {Eluded canadensis ), 165 
Elytrigia repens, 635 
emus, 16, 16 
emus, 16, 16 
Encarsia formosa, 448 
Encephalartos, 404 

Endtftraeidae (enquitrefdetis), 330, 331 
Endothk parasitica, 571 
Engraulis ringens (anchovetaj, 452, 452, 455 
enguia americana (Anguilla rostrata), 169 
enguiii europda {Anguilla anguilla ), 169 
En hydra lutris (Jontra-marinha), 640, 641 
enquitrcideos (Enchytraeidae), 330, 331 
Entamoeba histolytica, 349 
Enterobacteriacea, 402 
Eotetrdnychus sexmaculdtus, 317 
Epacridaceae, 398 
Epbestia 

cautella (mariposa-da-amendoeira), 143 
kuehnklLt, 243, 244 

Epiblema scudderiana (mariposa da vara-de- 
ouro), 38 
Epichloe, 396 
typhona, 354 

tiquidna espinfiosa (lachyglossus a title at us ), 19 
Ericaceae (urzais), 337 

Eriopborum vagindtum (capim-algodao), 556 
Erithacus rubecula (tordo), 168 
Erodium cicu tariu m, 241, 242 
Erophiht vermt, 101 

erva-de-passarinho (Phoradendron spp.), 264, 
350 

erviiha {Pisum sativum), 232, 232, 402 

escorpioes, 615 

Escovopsis, 386 

Esox lucius (liicio), 643 

espinela de riachu (Culaea inconstam), 251, 251 

espinliela {Gasterosteus aculedtus), 250 

espinliela (Spinachia spinachia), 281 

espinhelas, 250, 251 

espiroquetas, 334 

esponjas, 5, 32, 101, 163, 272, 272, 483, 568 
espora [Delphinium nelsonii), 172, 172 
espruce [Piced\, 17, IS, 22, 275, 335, 335 
esquilo africano, 86 
esquilo ci ilia (Sriurus carolens is ), 572 
esquilo de Belding (Spermophilus beldingi }, 174 
esquilo vermelho (Sriurus vulgaris), 572 
esquilo-listrado {lamias striatus), 36 
esquilos da terra, 305 
esquilos, 263, 271 

esquilu-voador (Pteromys volans), 136—198, 
199 

esquistossomos, 348, 349, 370 
estoruiiilio (Stumus vulgaris), 194 
estrela-do-mar (Pisas&er), 568, 584 
estrdas-do-mar, 625 


Eubacterias, 407 

eucaJipto ( Eucalyptus ), 5, 25, 172, 273, 278 
Eucalyptus (eucaJipto), 5, 25, 172, 273, 278 
Eupomacentrus apkalis, 495 
Eutermes, 338 

Euura Idsioiepis (vespao), 430 


F 

Eagus 

crenata, 328—329, 32.9 
grandifolia (faia americana), 486 
sylvaried, 340 

faia (fitguss pp.), 328-323, 329, 470,483, 618 
faia americana {Eagus grandifolia :), 486 
faia-da-montanha {Nothofdgus svldndrl), 153 
falcao [Henicopernis lungicdudii), 621 
falcao eunopeu (Ealco tinn unculus ), 124, 125, 
310 

Ealco tinnunculus (falcao europeu), 124, 125 ,310 
falsa lagaria rosada, 444 
falsa-medideira-da-couve {Trichoplusia ni), 

443, 444 

Fargesia spathacea, 202 

fasciola hepilica, 264 

feijao [Phaseolus lunatus), 318 

ferrugem da folha do milho {Helinthosporium 

mdydis), 46, 46 
ferrugens, 264 
ferrugens, 264 
Festucd rubra, 194 
cv “Merlin”, 187 

Eicedula bypoleucd (papa-moscas malhado), 
362-363 

Ficus (figueira), 97, 390 
carka, 390 

figueira (Ficus), 24, 97, 390 

flag dados, 533 

flamingo (Phoeniconaias minor ), 536 
Florinia externa, 287 

focacaranguejeira (Lobodon edreinophagus), 28, 
28 

foca leopardo (Hydrurga leptonynk), 28, 28 
foca Ross (Omatophoca rossii), 28, 28 
foca Weddell (Leptonychotes weddelli), 28, 28 
Focas da Antiriica, 28, 28 
focas, 28, 28, 343 
forbs, 134, 194 
Forficula spp. (centopda), 266 
Formica yes sens is (formiga da sequoia), 385 
formiga da sequdia (Formica yessensis), 385 
formiga lava-p£s vermelha (Solenopsis invicta), 
183, 200 

Fragdria (moranguinho), 91 
Frdgildria virescens, 52, 53 
frango-d’igua [Rallina tricolor), 621 
Frankia, 402, 403-404 
fritiliria Glanville (Melitaea cinxia), 180, 180, 
182, 182 

Frustalia rhomboides, 52, 53 
Fucus spiralis, 50 
fulmares, 125 
Fundulus heteroditus, 537 
fungo carvao-da-aniera {Ustilago violaceae ), 
368, 370 


fungo cor de md {Armilldria melled), 357 
fungos imperfeitos, 328 
fungos, 40, 79, 92, 326, 327-329, 328, 323, 
332, 335, 343, 343, 354, 357, 382, 
571, 618 

Fusdrium oxysporum, 369 

G 

Gadus marbud (bacalhau), 41, 44, 151, 152, 
457, 458 

gafanhotos, 138, 138, 170, 273, 273, 570 
gaio (Cydnocitta cristata), 85, 86 
gaiv r ota (Larus fuscus), 10, 11, 11 
gaivota-de-Eisas-gfaucas (Larusglauccscens), 580 
Galaxias spp., 640, 641 

galiiiEa-do-urzal (Tympanychus cupido cupido ), 
207-208 

gdlio (Gallium sp.), 227, 223 
Gallium (gilio), 227, 236 
bercynicum, 227, 236 
pumilum, 227, 236 

galo-selvagem-vermelho (Lagopus lagopus sco- 
ticus), 363,373, 374,375, 424,429- 
431, 431 

gambd (Didclphis virgin land}, 86 
gamb4 da cauda cm anel (Pseudocheirus pere- 
grinus ), 278 
gatnbds, 639 

Gammarus, 279, 281, 332 
ganso da Groenlatidia (Branta leucopsis), 168, 
200 

ganso menor da neve (Chen caerulcscens ), 585 
ganso-pequeno-dc-testa-branca (Anser cry thru- 
pus), 200 

gar^a-branca-pequena {Egretta thuld), 638 
gar^as reals, 323, 324, 411, 611 
Gasterosteus aculetus (espinliela), 250 
gastrdpodes, 85, 243, 245, 450,459,612,640 
gatos, 310, 573 
gaviao [Accipher nisus), 113 
gazda de Thomson, 273, 274 
gecos, 258 

genciana {Gentbin a campestris), 271 , 271 
genciana (Geniia nit cruciate), 270, 386 
Gentiana 

campestris (genciana), 271, 271 
crudata (genciana), 270, 385 
Gentianella germamed, 206, 207 
Geocoris pallens, 267 
Geospiza 

finis, 11, 516, 517 i 523 

fuliginosd, 11 
scandens, 11 
G'erbillus a lien byi, 243 
gerbo (Rhombomyi optimal), 352 
gerbos, 243 

G'iganina canalkulata, 491 

gimnospermas, 626 , 627 

G'laucidiumpdsserinum (coruja ana), 563, 569 

G1 omeromycota, 398 

Glomus, 393, 399, 400 

Glossind spp. (mosca ts6ts6), 349, 393 

Glcssoma nigrior (triedptero), 571-572, 572, 

573 
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glutues, 343 

Glycine 

javanica . 246, 247, 247 
max (soja), 402, 634 > 634 
soja, 404, 405 

gnu {Cormochdetes tdurinus), 140, 276, 277 
golfmhos, 78 
Gonidstrea asp era, 396 
Gordius, 354 

gorgullio preto tic troinba-Jonga {Cyrtobagous 

spp.)p 423, , 423 

gorgulhos, 272, 297, 448, 580 
Gossypium hirsutum (algodau), 448 
griimfnc.il (Agrostis stolonifera), 7, 7, 240 
grarnfnea cespitosa {Chionochloa pallens) , 274- 
275, 275 

grarnfnea cespitusa das pradarias {Schiza- 
chyrium scoparium), 258, 259, 481, 
481, 482 

grarnfnca das dunas (Ammophila breviliguhita ), 
481, 481 

grarnfneas, 194,240,246,258-259, 259,260, 
269 

grande borboleta azul {Maculinea spp.), 270, 
386 

grande cuco manchadc (Clamator glandarius), 
350 

granuJovfrus, 348 , 358, 359, 372 , 373 
Grindelia lanceolata, 97 
guepardo, 273, 274 
Gunnerd, 404 

gup! (Poecilia rcticulaU i), 119, 120, 121, 279 , 
279, 281 

Gymnarrhena mierdntha, 174 

H 

Haematobia. irritant exigud (mosca-du-bufalu), 
342 

Hdematopus 

bachmani, 580 
Ostrdlegus, 154, 156 
Haliotidae, 640 

Haliotus rufescens (abalone-vermelho), 640, 
641 

Haplopappus squarrosus, 270 
Harmonia axyridis, 463, 463, 464 
Heliconid, 556 
Hdiconius, 88 

Heliocopris dilhni (besouru africano coprdfa- 

go), 341, 342 

Hdiothis zed (lagarta do algudao), 443, 444 
Htlhoma trivolvis, 584, 585 
Helminthosporium maydis (ferrugem da Folba 
do miUio), 46 y 46 
Hemidactyius Jrenatus, 258 
Hemigymnus mdldpterus, 382, 383 
hemlock ( Isugd ), 18 
Henicopernis longicduda (fale&o), 621 

hepdttcas, 50, 404 
herpes, 366 
Herpestes 

edivdrdsii, 249, 249 
javdnicus, 249, 249, 250 


smith ii, 249, 249 

herring gull [Larus argentatus), 11, 11 
Hesperia comma (borboleta saltadora silver-spot¬ 
ted ), 183 

Hesperoleucds symmetricus, 581 
Hete metis 
crispa, 555 
magnified, 553, 555 
Heteromeles arbutijblid ,, 66, 66—67, 67 
heterdpteros, 448 
fiidrdides, 91, 92, 381 
fbena ( Crocutd crocu td \, 343 
Hifomicetos, 328, 328 
hipoglusso, 453 
Hippophae (sariguinheiro), 403 
Hirondella, 345 

His trie p ictus (peixe-sarga^o), 85 
Holcus Idnatus, 93, 94, 240 
holonirias, 625 

Homo sapiens, 100, 101, 135, 136. 185, 185, 
385, 627 

homdpteros, 393, 394 
Howardula atmsnymphium, 357, 357 
Hydcinthoides non-scriptd (campainha), 399, 
399, 400 
Hydra, 90 
viridis, 395 
Hydrobia 

" ulvae, 251, 252, 334, 576 
ventrosa, 251, 252 

Hydru rgd leptonynx (foca leopardo), 28, 28 
Hyia chrysoscelis, 239, 575, 575 
Hyla crucifer, 257 
Hymenolepis microstoma, 356 
Hjrmenoptera, 265, 553 
Hypochrysops halyetus, 221, 222 

I 

Icerydpurchdsi (tudionillia-ausEraliana) , 297,447 
Idotea granulosa, 2 66 
Impdtiens pallida, 151, 152 
inhambu, 16, 16 
insetos agromizfdeos, 354 
insetos ceodomifdeos, 354 
insetos cinipfdeos, 354 
insetos, 35, 47, 84, 89, 127, 170, 175, 264, 
265, 266, 276, 276, 335, 339, 350, 
389, 390, 393-395, 413, 414, 447, 
448, 552 , 553, 571, 580, 604, 615, 
625, 625. 626. 627 

Ipomea tricolor (ipumeia), 152, 153 
ipomeia ijpomed tricolor), 152, 153 
lps 

duplicates, 257 
typographies, 257 
hhnura degam, 307 
isdpodes (Isopoda), 330 
isdpodes, 47, 51, 102,266,330,332,340,383, 
615 

Isoptera, 392 
Isotomielld minor, 339 
Ixodes, 639 

scapuldris (carrapato), 640 


J 

jack pine {Pinus banksidna), 18 

javali africano, 129 

joaninha [Rodolia cardinalis), 447 

joaninha vedalia [Rodolia cardinalis), 297 

junco [ funcus squarrosus), 46 

juncus 

effusus, 637 
gerurdi, 140 
squarrosus (junco), 46 
juniperus communis, 481 
Junonia coeniai Lcpidoptera: Mymphalidae 
(borboleta), 73 

K 

hakapo (Strigops hahroptilus), 579—580 

Kelletid kelletii, 243, 245 
Keratella 

cochlear is, 83 

tecta, 476, 477 
tropica . 4.76, 477 

Kirtlaiid ! s warbler (Dendroica kirtlandii), 572 

L 

Labroides dimidiatus (peixe 1 imp ado r), 382, 

383 

Lactobacillus sakei, 140 
Ldctucd satii'd (alface), 363, 364 
lagarta (Biston betularid), 7, 8, 8—9, 9 
lagarta da beterraba {Spodoptera exigud ), 443, 
444 

lagarta do algodao [HeHath is zed), 443, 444 
lagarta-rosada {Pectinaphora gossypidld), 448 
lagarto sonuJento (Piliqua rugosd), 362 
lagartos, 35, 36, 116, 363, 557-558. 559,561 , 
561, 562, 570, 572, 582, 622 
lagomorfos, S3 

Ldgopus lagopus scoticus (gaJo-selvagem-verme- 

lho), 363, 373, 374, 375, 424,429- 
431, 431 
lagosta, 243, 245 

Ldguncularia rdeemosa (manguc-branco), 493 
larnpr^ia marinha [Petromyzon mdrinus ), 642 
Lantana camara, 194, 194 
lapa {Acmaea scutum}, 278 
lapas, 50, 140, 141, 144, 493, 566, 568, 569, 
580, 595 

lari^o [Ldrix), 22, 266 
Larix (lari^o), 22, 266 
laricina, 481 
Lams 

glaucescens (gaivota-dc-asas-glaucas), 580 
drgentdtus, 11, 11 
fuscus (gaivota), 10, 11, 11 
Ldsiocampa quercus (manposa-du-carvaJliu), 83 
leao (Pantherd led), 283, 343 
lebre americana {Lepus americanus), 298, 303, 

426, 426, 427 

lebre europcia {Lepus aeropaeus), 187, 187 
lebre, 285, 341.391 
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Ledutn palustris, 556 

leguminosas, 246, 528, 545 

Leidochelys kempi (tartaniga-marinha-de- 

Kemp), 420 , 419 

lemingue marrom (Lemmas sibiricus) , 437 
lemingue-de-colar [DuTostonyx groenlandkus), 

435 

iemingues, 304, 343, 425, 425,429,433-437 
Lemmus (lemingue), 343, 433 
sibiricus (lemingue marram), 437 
Lemna sp. (lentilha d’igua), 50, 90, 92, 165 
lSmure, 24, 25 

Lentflha-d’dgua (Lemna sp t ), 50, 90, 92, 165 
Lepetodrilus elevatus, 569 
Lepbdaploa to rtuosa, 244 
Lepidodactylus lugubris , 25B 
Lepidoptera, 429, 627 

Lepomis maerochirus (eentrarquidco), 283, 285, 
285, 286 
Leptststerists, 595 

Leptinotarsa decemlineata (besouro-da-batata- 

do-Colorado), 33, 176, 177, 415, 
415-416, 416, 417 

Leptonycbotes weddellii (foca Weddell), 23, 28 
Lepus 

aeropaeus (lebre europ&a), 187, 187 
americanus (lebre americaiia), 298, 303, 

426, 426, 427 
lesmas, 269—270, 330 
Lespedeza davurka, 482 
Leucanthemum vulgare, 194 
leveduras, 339 
lianas, 24 

Limenitis arch ippus (borboleta vice-rei), 85, 86 
lince canadense ( Lynx canadensis), 298, 303, 

426i 426, 427 

linho ( Linum usitatissimum), 150, 151 
Linum usitatissimum (linho), 150, 151 
liquens, 21, 22, 49, 381, 400-401, 401 
Listronotus oregonensis, 290, 291 
litorina [Littorina littered) , 568 
Littorina, 595 

littorea (litorina), 568 
obtusata, 2 66, 267 
Lobelia, 121, 122 
keniensis, 121, 122 
telekii, 121, 122 
lobo ( Can is lupus) , 304, 305 
Lobodon eareinopbagus (foca caranguejeira), 28, 
28 

Loligo, 453, 454 

Lolium perenne (azev6m perene), 141 K 155, 
157, 240, 251-252, 253 
Lonicera japonica, 91 
lontra-marinha (Enhydm lutris), 640, 641. 
lontras, 129 
Leftist 

digitalis, 580 
pelta, 580 
strigattlla, 580 
louva-a-deus, 354 
louva-a-deus, 555 

Loxodonta africana (elefante-africano), 214— 
216, 215, 216 

Lueilia (mosca-varejeira), 343 


cuprina (mosca-varejeira-de-ovinos), 326, 
351 

lucio [Esox Indus), 643 

Lygus hesperus (percevejo-sugador-de-folha), 

443, 444 

Lymantria dispstr (mariposa europfra), 269 ,287 
Lymnaea eludes, 239 

Lynx canadensis (lines canadense), 298, 303, 
426, 426, 427 

M 

Mataranga, 554, 556 
gigantea, 554, 556 
trachyphylla, 554, 556 
mafarico [Qtlidris spp.), 576 
mafarico (Piranga olivacea), 166 
mafarico-pintado {Arctids macularia), 638 
mafias, 449, 449 
Machilus thunbergii, 480, 480 
MsUTupygia (pomba-cuco), 559, 561, 562 
mstckinldyi, 561, 562 
nigrirostris, 561, 562 

Macrorermitinae, 393 
Maculinea 
ariun, 385 
rebeli, 270, 385 
Malvastrum coccineum, 77 
mamangavas, 35, 559 

mamfferos, 35, 126, 129, 129, 175,203, 339, 
341, 343, 352, 352, 392, 402, 415, 
604, 607, 612, 622, 626, 627 
marsupials, 19-20, 21 
plaeentdrios, 19—20, 21 
Mammestra configurate, 268, 268 
mamutes, 627 
Manduca sexta, 2 66, 267 
mangabei-do-rio-Tana (Cerocebus galeritus), 

213 

mangue vermelho [Rhizophora mangle), 493 
mangue-branco [Laguncularia racemosa ), 493 
mangue-preto (Avicennist germinans ), 493 
mangues, 49, 170, 493, 495, 495, 522, 615, 
619 

mangustos, 249 

manimbe (Melospiza melodia), 638 
Mantis feligiosa, 555 
mariposa (Orygyia thyellind ), 450 
mariposa da vara-de-ouro (Epiblema scudderi- 
and), 38 

mariposa de yuccas, 390 

mariposa do inverno (Operophtera brumata), 

175 

mariposa do larifo (Zeiraphera diniana ), 266 
mariposa escarlate, 79 

mariposa europcia [Lymantria dispar) [Lyman- 
tria dispar), 269, 287 

mariposa indialia (Plodia interpunctelld), 113, 
114 

mariposa-da-amendoeira (Ephestia tautedd), 143 
mariposa-do-carvalho (Lasiocampa querrus), S3 
mar iposa-do-j unco (Coleophora alticolelld), 46 
mariposas (grupo dos tinefdcos), 344 
marmota (Cynomys spp.), 86, 352 


marmota alpina {Marmota marmota), 453—4 
Marmota marmota (marmota alpina), 453—454 
marsupials, 195, 195, 389, 391, 627 
Mostomy5 natalensis (rato), 428 , 428 
Megadrili (minhocas), 330 
Megadyptes antipodes (pingiiim-de-olhos- 
amarelos), 206 

Melampus bidentatus, 638, 639 
Me Hiatus alba (trevo branco doce), 97 
Melitaea dnxia (fritiMria Glanville), 180, 180, 
182, 182 

Melospiza melodia (manimbe), 638 
Meriones tristrami, 249 
Mesaphorura y&sii, 339 
Mesodinium tubrum, 395 
Metapeira datona, 570 
Metridium senile, 484 

mexilliao californiano (Mytilus californicus), 
580 

mexilliao-jtebra [Dreissena polymorpha ), 189, 
198-199, 200 

mexilhoes, 5, 119, 160, 198, 238, 279 , 304, 
305, 492-493, 493, 494, 568 
Microbotryum violstceum, 387 
micro-esporfdeo, 572 
Micruplitis croceipes, 307 
Micropus apus fandorinhao), 110, 411 
iMicrotus (rates silvestres), 433 

agrestis (rato silvestre do campo), 433, 434 

arvalis (rato comum), 433 

canitaudits (ratos silvestres de cauda cinza), 

175 

townsendii (rato silvestre de Townsend), 
173, 174 

mildio penugento [Uremia lactucae), 363 
mlldio pulverulento, 348 
milhano [Rostrahamus sociabilis), 277 
milho (Zeamays), 37,232, 232, 385, 634, 634 
milho [Zea mays), 37, 232, 232, 385, 634 ,634 
minhocas, 47, 330, 331, 332, 575 
Minuartia unijlora, 257, 257 
rnoas (Dlnorthidae), 627 
Molotbrus a ter (molotro-de-eabefa-castanha), 
572 

molotro, 350 

molotro-de-cabefa-castatiha (Molothrus ater ), 
572 

molusco gastrdpode (lectus niloticus), 462 

moluscos, 47, 330, 604 

Monarcba cinerascens (papa-moscas), 621 

monotremados, 19 

Montastraea 

annularis, 396, 397 
faveoiata, 396 
Mora, 110 

moranguinho (Fragaria), 91, 92 

tnorcegos, 389, 390, 615 

Morone chrysops, 643 

Mortierella rammanniana, 329, 329 

mosca [Musca uetustisshnd), 342 

mosca aztd da came (Calliphora vomitoria), 309 

mosca branca do viburno (Aleurc>trachelus jeli- 

nekh ) , 323, 323 

mosca da asa pintada (Paraiantha culta), 448, 

580 
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mosca do pioLho, 351 
mosca dom^stica (Mused domestica ), 446 
mosca porta-serra, 273, 430 
mosca ts6-ts£ {Glossind spp,), 349, 394 
mosca-branca (1 rialeurodes vaporariorum), 44 & 
moscarda-frura spp.), 13, 14, 113, 

114, 116, 121, 143 . 170, 253, 339, 
340, 356, 357, 620 

mosca-do-bdfalo [Hnematobia irritant exigua ), 
342 

moscas da famlJia Cailiphoridae, 343 

moscas da famtiia Sarcophagidae, 343 

moscas, 111, 30/ 

moscas, 264, 618 

mosca-varejeira {Luciiia ), 343 

mosca-varejeira de o vinos [Luc. ilia cup rind), 

326, 351 

mosquito-pdlvora, 78, 596 
mosquitos, 101, 218—220, 440, 596 
mostarda {Sinapsis alba), 268, 268, 360 
Motacilla alba ydrrellii (alveola malliada), 278 
Mucor, 327 
pusillus, 40 

murta-do-brej o (Myrica) , 402, 403 

Mus domestieus (camundongu dom^sticn), 411, 

412 

musaranhos, 30.9 
Mused 

domestica (mosca domestica), 446 
vetustissimd (mosca), 342 
Musculista senhousid (mexilliao), 304, 305 
musgos, 21, 22, 50, 70, 381, 618 
Musteld ermined farminho), 194, 310, 435, 639 
mustelldeos, 310, 440 
Mycobacterium tuberculosis, 347 
Myrica (murta-do-brejo), 402, 403 
Myrmica schenkii, 385 
Mytilus 

californidnus (mexilhao californiano), 238, 

279, 568, 580 
edulis, 278, 279, 279, 595 
Myzomcla pammelaend (pissano-do-mel), 621 
Myzus periled? (affdeo do pcsseguciro), 266 

N 

Nasutrtermitinae, 337 
Ndzncula minima, 65 

Nedphednops tellkampj i (besouro-das-cavernas), 
132, 132 
Need tor, 370 
nernateimintos, 370 

nematddeos, 47, 101,329,330,331,332,349, 
352, 354, 356, 357 , 363, 373-376, 
374, 375, 376, 424, 429, 521 

nendfar (Nupbar luteum), 269 

Neodiprion sertifer (vespao do plnheiro euro- 

peu), 309 

nesdquia, 195 

Nicotiana attenuata (tabaco selvagem), 266 
Nicrophorus, 344, 344—345 
germanicus, 345 
veSpillo'ides, 345 

ninespine stickleback [Pungitinspungitius), 251, 
251 


NippostrOngylus brdsiliensis, 352 
nogueira, 166 
Nos toe, 404 
Nostocaceae, 402 

Nothofagus solandri (faia-da-montanlta), 159 
No to neetd hoffmdnni (notonecto), 159 
notonecto {Notonecta hojfmdmii), 284 
Notophthdlmus viridescens (salamandra), 284 
Nuphdr luteum (nendfar), 269 


o 

Obtlia, 91 

Ochotonaprinceps (ocdiono americano), 182- 
183, 183 

uujtuno am erica tio (Oehotond princeps), 182— 

183, 183 

Octopus bimdculdtus, 243, 245 
Odocoileus hemious (veado-mula), 168, 453 
Oenothera maerocarpa, 270 
olho-branco [Stizostedion vitreum), 643 
olmo, 269 

Omdtophocd rossii (foca Ross), 28, 28 
Onchocerca volvulus , 349, 362 
0 n co rhyn ch us 

my kiss, 5 81, 641 

nerka (salmao do Padfieo), 97, 169 
Oniscus dsellus, 340 
Onitis, 342 
uncindtus, 342 
viridudlus, 342 
Onygenaceae, 343 
Ooencyrtus kuwdndi, 287 
Operophtera 

brumdtd (mariposa do- ltivemo), 175 
fdgdta, 340 
Opuntid, 11 
bdsildris, 71 
frdgilis, 37 

orange-crowned warbler (Vermivord celata), 228, 

229 

Oreo neetes rustic us (pilu), 362 
Orgyid uetustd, 307 

Qmitkorynchus dndtinus (ornitorrinco bico-de- 
pato), 19 

ornitorrinco bico-de-pato (Ornithorynchus, 
dndtinus ), 19 
orquldeas, 110 

Oryctolagus cunicuius (coelho europeu), 378, 

446, 566 

Orygytd thyellina (mariposa), 450 

Ostertdgid gruchneri, 373, 376 

osireino {Haematopus spp.), 154, 156, 573, 580 

Oulema duftschmidi, 34 

ourifos, 83, 639 

ourifos-do-mar, 566 

ovelha, 231, 264, 278, 391 

oxicoCG (Vdeeinium vitis-idaed), 556 


P 


Pdldemonetes 
pugio, 48, 49 
vulgaris, 48, 49 


Pdlulirus interrupt us, 243, 245 
panda gigante (Ailuropodd meianoieued), 202, 
202, 206, 571 

Panicum maximum, 246, 247 
Pdntherd leo (lead), 283, 343 
papa-moscas {Mondrchd cinerdscens), 621 
papa-moscas malhado {Ficedula hypoieuca), 

362-363 

Pap aver 

argemone, 83 
dubium, S3 
hybridum, 83 
rhoeds, 83 
somniferum, S3 
papoula, 83 

Pdracdnthd cultd (mosca da asa pintada), 448, 
580 

Pardgnetind media plecdptero, 572 
Pdragonimus keUicotti (platdminto), 362 
Pdralicelld, 345 
Paramecium 

aurdid, 227-228, 228, 235 
bursar id, 227—228, 228, 235 
caudatum , 227—228, 228, 235 
Pdrdsitylenchus Tie arctic us, 357, 357 
Pdrdsponia, 402 

Pdropsis atomdria (mosca potta-serra), 273 
Panes, 569, 569 

a ter (chapiin-can/ao), 228, 569 
caeruleus (chapim-azul), 228 
cristatus (ciiapim-de-crista), 569 
major (dhapim-real), 104, 105, 122, 154, 
176, 228, 283, 290 , 290, 291, 351 
montanus (cliapim-do-salgneiro), 228, 569 
palustris (cliapim), 228 

Paspalum , 404, 405 

p4ssaro-do-mel {Myzomcla. pammelaend), 621 
p as s aro - p re to - de-asa-vermelh a {Agelatus phoe- 
n ice us), 638 

passeriforme southern emu-wren {Stipiturus 
malachurus), 216, 217, 218 
Pdssiflord, 88 
Pdsteurid rdmosd, 135 
Patella cochlear (lapa), 140, 141, 144 
patos, 350 

Pectindphord gossypielld flagaria-rosada), 448 

pega [Pica pied), 350 

pence cardinal [Apogon frdgilis), 570 

peixe ciclldeo (Archocentrus nigrojaseiatus), 154, 

155 

peixe ciprinodontldeo {Rivulus bartit), 119, 

120 

peixe limpador ( Labroides dimidiatus), 382 , 

383 

peixe pallia^o [Amphiprion spp..), 3&3, 553— 

554, 555 

peixe palha^o (Amphiprion), 383 
peixe pomacentrideo, 495 
peixe-boi da Florida ( Trichechus mandtus), 653 
peixes, 5, 78, 188, 195, 196, 198, 205, 495, 
537, 570, 581, 599, 604, 621, 625 , 
638, 643 

peixe-sarga^o {Htstrio pictus), 85 
Peloderd, 329 

Pemphigus bursdrius (afldeo da raiz da alface), 

363 
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Penkillium, 327 
Perea Jbivescens, 643 
perca, 285, 286 
percevejos, 394 
Perognathus 

dmplus (camundongo de boko do Arizona), 
286 

baileyi (canmndongo de bolso de Bailey), 
286 

Pcromyscus, 309 

califomicus (camutidongo da California), 
173 

leucopus (camundongo-de-paias-brancas), 
290, 29L 640 
petnfk, 125 

Petromyzon mdrinus (lampn&a marinha), 642 
Phascogale tapodtafa, 200 
Philseolus lund-tus (feijao), 318 
Phasolarctos dncr&us (coala), 5, 213-214, 214, 
215 

Pheidole, 581 
Philodendron, 35 
Philoscia muscorum, 102 
Phlehejus dr gas, 180 
PhUum arenarium, 248 
Phlox drutnmondii, 98, 98, 99, 100, 113 
Phoenicundids minor (flamingo), 536 
Phoradendron spp, (erva-de-passarinho), 264, 
350 

Phthorirnded operculelld (trapi-da-batata), 449, 
449 

Phycomycetes, 328 
Phyllonorjcter spp, 266 

Phylions danvini (camundongo orelha-de-fo- 
lha), 428 

Phyllo freta cruciferde (besouro-puJga) , 268 , 268 

Physd gyrina, 239 

Physelld girina , 584, 585 

Physobrdchiti, 383 

Phytium , 361 

Phytoseiulus persimilis, 318, 319, 448 
Pica pica (pega), 350 
Pked (espruce), 22 
dines, 335 , 335 
crithfeldii, 18 
resinosd, 481, 481 
strohus , 481 
Pier is 

brass iode, 292 
rdpae, 84, 85, 266, 267 
pinguim-dc-olhos-amarelos {Megadyptes anti¬ 
podes), 206 
pingiiins, 32, 36 

pinheiro [Pinas spp.), 22, 1/2, 194, 481 
pinheiro branco, IS 

pinheiro ponderosa [Pinus ponderosa), 530, 645 
pinheiro vermelho [Pinus densiflord), 18, 159 
pmheiro-de casca-branca {Pinas albitaulis), 

505 

pinheiro-de-Monterey {Pinas radiatus), 510 
Pinus (pinheiro), 22, 172, 194, 481 

dlbicdulis (pinheiro-de-casca-branca), 505 
banksidnd (jackpine), 572 
densiflord (pinheiro-vermelho), 18, 159 
ponderosa (pinheiro ponderosa), 530, 645 
radiatus (pinheiro-de-Monterey), 510 


rest nosti, 554 
strohus, 481 , 481 
sylvestris, 398 
piolho das aves, 351 

piolhos, 349, 363, 394 
Piper cenOtiddum, 581 
Pirdngd olivdced (mafarico), 166 
Punster, 584, 595 
ochraceus, 568 

Pimm sativum (ervjJha), 232, 232, 402 
pirn {Orconectes rusticus), 362 
planta com folhas em forma de urna (Sarrace- 
nia purpurea), 281 
Pldsmodiophora brass kite. 348, 349 
Plasmodium, 349 

dzuropbilum, 363, 572 
Pldtdntberd, 389 

platelminto (.Paragonimus kellicotti), 362 
Platynympha hngiedudata , 51 
plecdpteros, 572, 628, 630 
Plectomd nostocorum, 48 
Plectroglypbidodon Idcrymdtus- , 495 
Plcctronemid conspersd, 286—287, 288 
Plejehus digits (borboleta azu.1 silver-studded}, 
180, 181 

Plodia interpunctelld (mariposa Indiana), 113, 
143, 243, 244, 298, 303, 317, 318, 
358, 359 , 372, 372-373, 430 
Plutella xylostelid, 268, 268 
Pneumo 5 trongylus tenuis, 571 

Pod 

annua, 241, 241, 271 
prdtensis, 258 
trivia Us, 240 

Poe cilia reticulata (gopi), 119, 120, 121, 279, 
279, 281 

Poecilochirus necropbori, 345 
poJiquetas, 450, 483 
Pollicipes, 595 

polymerus (craea), 580 

polvo, 243, 245 
Pomace a, 277 

Pomdcentrus ivdrdi, 495, 496 
pomba-CLLCO [Macropy gut sppO, 559, 561 
pombo ( Chaleop haps s Up ha n i), 621 
pombo torcai [Columba palumbus), 167, 

272 

pombo-dos-rochedos {Columba livid) , 363 
Populus, 22 

canadensis (ilamo), 269 
deltoides x nigra (ilamo hibrido), 187 
tremuloides (iilamo tremedor), 485, 523, 523 
Porcellio sdcabar, 340 
porco-espinho, 269, 285, 575 
Porphyria bochstetteri [tdkahe), 193, 194 
Posidonia, 49 

Postelsia palmaeformis (alga parda), 238 
potoroos, 195 

praga da castanheira ( Crypho noctrid pdnisitied), 

231 

pneguifa gigante, 627 
primatas, 341 
Procellariformes, 125 
Protaphorurd eichhorni, 339 
protozoirios, 329, 330, 331, 332, 338, 366, 
367, 372, 520 


I'Tunus 

pumild , 481 

serotind (arnora-preta), 360 
speciosd, 480, 480 

Pseudocheirtts peregrinus (gambd da cauda em 
an el) 278 

Pseudochironomous riebdrdsoni, 581 
Pseudochromis fuscus, 570 
Pseudomonas, 530 

fluorescent, 253, 254 , 255, 379 
P J se u do my r mex 

concolor, 384, 384 

ferrugined, 383 

Pseudotsuga menziesii (abeEo de Douglas), 112, 

114 

psilfdeo do eocalipto {Cdrdtdsptna dilntexturb ), 

322, 323 

Psoralia tenuiflora, 77 

Pteridium dquilinum (sarnambaia), 84, 165, 

552 

pteriddfitas, 75, 404, 422, 423 , 620 
Pteromys voldns (esquilo-voador), 196—198, 
199 

Ptychocheilus lucius (carpa-gigante do Colora¬ 
do), 188 
Puccinellid, 585 
Puccinia recondita, 369 
pulga-do-coelho (Spilipsyllus cUnicult}, 379 
pulgas, 349, 356 
Pungitius pungitius, 251, 251 
Pyrrbdltd nympbdede (besouro da folha do ne- 
mifar), 269 
Pyurd pdeputidlis, 160 

Q 

Quercus (carvalho), 354, 355 
alba (carvalho branco), 77 
cerris, 355 
petided, 355 
pubescens, 355 

pyrenaica (carvalho e.spanhol), 528 
robur, 92, 340, 355 
rubra (carvalho vermelho), 481, 485 
quironomideos, 286, 288 
quftons, 566, 568, 595 
quivi, 16] 16 

R 

ra comutn (Pana tempordria), 231 
rabanete selvagem (Raphanus sativus), 84, 85 , 
266, 359, 360 

ra-da-madeira (Rdna sylvaticd) f 417—419, 418 
Radiantbus, 383 

raia barndoor {Dipturus laovis), 197 

raia branca {Rostroraja alba), 197 

raia de bico longo {Dipturus oxyrbinchus), 197 

raia-comum [Dipturus batis), 197 

raias, 196 

raias, 196, 197 

ra-leopardo [Rand pip tens ), 95 

Rdllind tricolor (ftangu-d’igua), 621 

Rdna 
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pipiens (ta-leopardu), 35 
sylvatica (ra-da-madeira), 417—413, 418 
temporaria (r£ cornum), 231 
Rangifer 

tarandus (caribu), 163, 278, 453 
tarandus pldtyryncbus (rena tie Svarlbard), 
373, 375-376, 376 
tarandus (rena), 141, 167 
Ratiunculaceae, 383 
ratiunculo {Riinu nculus fiuitdns ), 50 
Ranunculus 
bulbosus, 383 
fkaria, 383 

Jluitans (ranunculo), 50 
yezoensis, 472, 474 

Raphanus sativus (rabanete selvagem), 84, 85, 
266, 359, 360 

raposa (Vulpes vulpes), 83, 187 
raposa drtica (Alopex lagopus), 343 
raposa vermelha (Vulpes vulpes ), 310, 376- 
378 

r£s, 233, 575 

ratao-d’igua (Amicola terrestris), 180 

16 

rato (Mastomys natalensis), 428, 428 
rato (Rattus rattus), 183, 134, 573, 633 
rato comum (Mkrotus arvalis), 433 
rato silvestre de Townsend (Microtus townsen- 
dit), 173, 174 

rato silvestre do catnpo (Microtia agrestis), 433, 
434 

rato-canguru (Dtpodomys spp.), 173, 173, 352 
rato-canguru de Mem am (Dipodomys merria- 
mi), 2 86 

rates silvestres de cauda cinza (Microtus cani- 
caudus ), 175 

ratos silvestres, 305, 303-311, 425, 425, 423, 
433-437 

Rattus rattus (rato), 183, 134, 573, 633 
redshank (Tringa totanus ), 287 
rena (Rangifer tarandus), 141 , 167 
rena de Svarlbard (Rangifer tarandus platyryn- 
chus), 373, 375-376, 376 
r^pteis, 205, 604, 607, 615, 626 
Reticulitermes, 338 

Rhinocyllus conicus (gorgulho), 272, 413, 448, 
580 

Rhizobium, 246, 247 , 247, 402 
Rhizoctonia solani, 359, 360 
Rhizophora mangle (mangue vermelho), 433, 
615 

Rhizopus, 327 

Rhododendron maximum (azalda), 231 
Rhombomys opimus (gerbo), 352 
Rhopalosiphum, 447 
padi, 266 

Rhydcopbild dnistee, 572 
rinoceronte da S umatra (Dicerorhinus suma- 
trtnsii), 211 

Rivulus hartii (peixe eiprinodoutideo), 113, 

120 

roach (Hesperoleucas symmetrical), 581 
Rodolia cardinalh (joaninha vedalia), 237, 
447 

roedor (Clethrionomys glareolus), 122, 358 


roedores microtfneos, 305, 425, 425,433—^37, 
435 

roedores, 36, S3,264,270,286,341,352,383, 
330, 331, 440, 446, 570, 606, 607 
Rostrahamus sociabilis (milhano), 277 
Rastroraja alba (raja bratica), 197 
rotfferos, S3, 330, 331, 332, 476 , 447 
Rub id peregrina (ruivinha-dos-tfntureiros), 41, 
45 

rulvitiha-dos-tintureiros (Rubia peregrina], 41, 

45 

mminantes, 53, 82, 332 
Rtf-til its rutilus, 570 

s 

salamanclras. 127, 127, 129, 152, 575 
salgueiro (Salix spp.), 266, 654 
salgueiro-de-dunas (Salix cordata), 263, 270 
Salicornia, 43, 363, 364 
Salix, 481 

alba (salgueiro), 654 
cordata (salgueiro-de-dunas), 263, 270 
koriyanagi, 637 
lasiolepis, 266 

salmao do At 1 anti to (Salmo salar), 163 
salmao do Padfito (Oncorhynchus nerkd), 37, 

163 

Salmo 

salar (salmao do Atlantico), 163 
trutta (truta rnarrom), 138, 138, 139, 183, 
285, 581,640 

salmonfdeos, 46, 47, 122, 225, 236 
Salvelinus 

leucomdenis (white-spotted ebarr, peixe sal- 

monideo), 46, 47, 226, 236 
malm a (Dolly Varden , peixe salrnoiiideo), 

46, 47, 225, 226, 236 
Salvinia (salvinia), 165 
salvinia (Salvinia), 165 
Salvinia mo lest a, 423, 423—424 
samambaia (Pteridium aquilinum), 84, 165, 
552 

sanguessugas, 264 
sanguinheiro (Hippophae), 403 
sapo aranzeiro (Bufo ca lam it a ), 231 

sapos, 233, 575 
sardinhas, 455 
Sdrgdssum filipendula, 84 
Sarraceniapurpurea (planta com folhas em for¬ 
ma de urna), 281, 281 
Saxifraga bronchialis, 92 
Scaphiopus bolbrooki, 233, 575, 575, 576 
Scarabeidae, 341 
Sceloporus occidentals t 116, 116 
Schizachyrium scoparium (gramfnea cespitosa 
das pradanas), 258, 259, 481, 481, 
482 

Schizoeozd spp., 273 
Sciurus 

carolensis (esquilo cinza), 572 
vulgaris (esquilo vermelho), 572 
Scolytidae, 386 
Sedum smallii, 257, 257 


Senecio, 73 

jacobaea (tasneira), 115, 115, 450 
vulgaris (tasneira), 37 

sequdia da costa (Sequoia sempervirens ), 158 

Sequoia sempervirens (sequdia da costa), 158 

Serdria viridis, 482 

Sericomyrmex, 386 

serpente (Vipera aspis ], 113, 114 

Silene 

alba (candeliria branca), 368, 370 , 383 
regia (apanha-moscas real), 216, 216, 216 
Simuliidae, 534 
Simulium (borrachudo) 
damnosum, 446 
vittatum, 168 

Sinapsts alba (mostarda), 268, 268, 360 
Sitobion dvende, 447 
soja (Glycine max), 402, 634, 634 
Solanaceae, 268 

Solenopsis invicta (formiga lava-p^s vermelha), 
183, 200 
Solidago, 116 

altissima (vara-de-ouro), 485 
missouriensis (vara-de-ouro do Missouri), 

171, 171 

mollis, 77 

Sorex (musaranho), 309 
Spardxisgrandiflora, 111 
Spargdnium emersum, 472, 474 
Spartina, 43, 71 

altemiflord, 638 
maritima, 334, 334 
patens , 638 

Spermophilus beldingi (esquilo de Belding), 174 
Sphagnum subsecundum, 70, 70 
Sphyrna tiburo, 135 

Spilipsyllus cunii.ruli (pulga-do-coelho), 373 

Spindchid spindchia (espinliela), 281 

Spirillaceae, 402 

Spirillum lipiferum, 402 

Spirorbis, 381 

Spirulind platensis, 48, 536 

Spodoptera exigua (lagarta da beterraba), 443 

spotted saxifrage (Saxifraga bronchialis), 32 

Spumella, 323 

Stellaria media, 241, 241 

Stenophylax, 332 

Sterna paradisaea (trinta-r^is do Artioo), 168 
Stichodactyla mertensii, 555 
Stipa bungear,a, 482 

Stipiturus maldchurus (passed forme southern 
emu-wren ), 216, 217, 218 
Stizostedion vitreum (olho-branto), 643 
Strigops habroptilus (cacapo), 573-580 
Strombidinopsis multiduris, 34 
Strongyloides rdtti, 355, 356 
Sturnus vulgaris (estorninho), 134 
Styrdx, 635 

pardlleloneurum , 635 
suculentas, 24, 40 

Sylvilagus brdsiliensis (coelho selvagem da Ame¬ 
rica do Sul), 378 
Symbiodinium, 335, 397 
Synechocystis Sp., 65 
Synedra ulna, 228-223, 229, 235 
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T 

tabaco selvagem (Nicotian* attenuata), 266 
taboa ( Thypha), 123, 125, 231 
Tachigali myrmecophila, 384, 384 
Tachinomyia similis, 307 
Tachyglossus aculeatus (^quidiia espinhosa), 13 
takabe {Porphyria hochstetterri), 133, 194 
lamias striatus (esquilo-Jistrado), 36 
Taraxacum officinal; (dente-de-Ieao), 113, 120 
Tarsobaenus , 581 

tartaruga-marinha-de-Kemp (Lepidochelys kem¬ 
pt), 419, 420 
tartarugas, 78 

tasneira {Senecia vulgaris ), 97 
tasneira (iS'enedo), 79, 115-, 115, 450 
tatu, 86 

taiu-galinha (Dasypus novemcinctus), 654 
lectus niioticus (moluseo gastrdpode), 462 
Tegula, 450, 595 

aureotincta, 243, 245 
eiseni, 243, 245 

Teledo navalis (verme-de-navio), 337 
tSnias, 264. 348 , 343. 356 

lenodera sinensis , 555 

tentilhao catioro (Certhidea alia deed) , II. 13 
tttitilhao pica-pau (Camarhynchus [Cactospizai 
pallida), 13 
tentilhScip 350 

lerebrasabella heterouncinata, 450 

Terrelia serratulae , 319, 320 

Tetmnychus urticae (iicaro-rajado), 317, 319, 

448 

fetraponera penzigi, 385 
leucrium polium, 68 

texugos, 310, 343 
Thais, 595 
Theileria, 352 

Therioaphis trifolii (ail d e o- p i n ta do - da -al fafa) n 
441 

Thermits aquaticus, 40 
Thiobadilus 
jerroxidans, 48 
thioxidans, 48 
Thlaspi caerulescens, 187 
Ihrips imaginis {iripse-da-macieira), 414 
Thuja occidentals, 481 

Thunnus albacares (amm-de-barbatanas-ama- 
relas), 460, 460, 461, 462 
Thymus serpyllum (tomilhu selvagem), 385 
1 idestronid oblongifoiia (doce-mel-do-deserto), 

40 

tigres, 264 
Tilia cordata, 45 

liliqua rugosa (lagarto sonolento), 362 
1 tm arc ha luge ns, 231 
tojo (Ulex europaeus), 237, 638 
tomilho selvagem (Thymus serpyllum), 385 
lomocerus, 338 

tordo {Erithacus rubecula), 168 

toupeiras, 86 

touro-airiiiscarado, 453 

tra^a-da-baLata {Phthorimaea operculella), 449, 

449 

Irachymyrmex, 386 


Trebouxia, 400 

trematddeos, 572-573, 574, 576 
trepadeiras, 24 

trevo branoo (Trifolium repens ). 7, S3 
trevo branco dace (Melilotus alba ), 97 
trevo subterlaneo (Trifolium subterraneum), 139 
trevo-vermelha {Trifolium prate me), 463 
Trialeurodes vaporariorum (mosca-bratica.), 448 
Tribolium 

castaneum, 236-237, 237, 372 

ConfUsum, 133, 134, 236-237, 237 
Trichechus manatus (peixe-boi da FMtida), 653 
Trichocorixa verticals, 580 
Trichodesmium spp>, 533 
Trichogramma pretiosum, 294, 294 
Trichoplusia nt (falsa-medideira-da-couve), 

443, 444 

triedpteros, 286-287, 288, 332, 571-572, 
57Z 572, 573 

Tricostrongylus tenuis, 363, 373, 374, 375 , 424, 
423 

Trifolium 

hybridum, 630 

pratense, 463, 630, 635 

repens (trevo branco), 7, 83, 251-252, 253 

subterraneum (trevo subterraneo), 139 

trigo (7 riticum aestivum), 385, 447, 634, 634 
trigo selvagetn [1 riticum uniaristatum), 2 66 
Tringa tetanus, 287 

trinta-r£is do Artico (Sterna paradisaea), 168 
tripatiossomos, 343 

Tripodendron lineatum (besouro atnbrdsia), 

335 , 335 ^ 

tripse-da-maeieira (Ihrips imaginis ), 414 
Trirbabda canadensis, 171 , 171 
Trisetum flavescens, 194 
Triticum 

aestivum (trigo), 385, 447, 634, 634 

uniarista turn (irigo selvagem), 266 
tritoes, 78 

tfuta marram (Salma trutta), 138, 138, 139, 
189, 285,581, 640 

ttLita prat trad a ( Oncorhynchus myktss), 581 

truta, 134, 134 

truta-arco-fris (Oncorhyncus my kiss ), 641 
Trybliographa rapae, 287 
Trypanosoma, 363 
tubaroes, 135-196, 196 
Tuberculatus quercicala, 385, 386 
Tubularia cr&cea, 91 
Turbinaria renifbrmis, 92 
Tympanychus cupido cupido (galinha-do-urtal), 
207-208 

Typha (taboa), 123, 125, 231 

angustifolia, 123, 125, 231 
domingetisS, 123, 125 
latifolia, 231 

lyphlodromus occidental!s, 317 
lyto alba (cofuja-dc-igteja), 286 

u 

Ulex europaeus (tojo), 297, 638 
UJmaceae, 402 


Ulva spp., 431 
Umbilicus rupestrS, 37, 40 
utigoladus, 231 
Urophora sty lata, 319, 320 
ursu patdo (Ursos 283 

utso preto [Ursos americanus ), 283 
ursos poJates, 343 
Ursos 

americanus (utso pteto), 283 
arctos (utso patdo), 283 
Urttca dioica (urtiga), 566 
urtiga (Urtica dioica), 566 
utiais (Ericaceae), 397 
Ustilago 

tritici (carvao mi), 352 
violacea (futigo carvao-da-antera), 368, 370 
uva-do-mat [Coccoloba uviferd ), 582 
uva-espini {Berberis vulgaris ), 349 

V 

Vaccinium vitis-idaea (oxicoco), 566 
VallSneria spiralis, 64 
vanessa (Vanessa cardui), 169 
Vanessa 

atalanta (botboleta), 169 
cardui (vanessa), 169 
vara-de-ouro (Solidago altissimd), 485 
vara-de-outo {Solidago), 116 
vara-de-ouro do Missouri [Solidago missouri- 
ensis), 171 , 171 
variola bovina, 358 

veado-inuia (Odocoileus hernia us), 168, 453 
Venturia cane see ns, 243, 244, 298, 303, 317, 
318, 372, 430 
Veratrum lobelianum, 577 
verme-de-naviu (Teleda navalis), 337 
vermes helmfnticos, 349 
vermes oligpt|uetas, 537 
Vermivora 

celata, 228, 229 
Virginia/, 228, 229 

vespa de figo {Blastophaga psenes), 390 
vespao do pinlieiro eoropeu (Neodiprion serti- 

fir), 309 

vespas das galbas do carvalhu, 80 

vespas, 309, 354, 355, 330-391, 448 
Vibrio cholerae (bacteria da cdlera), 198 
Vicia faba, 351 

Vipera aspis (serpeme), 113, 114 

Virginia's warbler (Vermivora virginiae) , 228, 

229 

virus da necrose arnarela da alface, 349 
virus do enrolamento da folha da batata, 349 
virus do mixoma, 378, 379 
virus do mosaico ainarelo, 349 
virus do mosaico da couve-flor, 343 
virus do mosaico do tabaco, 264, 353 
virus do sarampo, 264, 347, 349, 370—371 
virus parapox, 572 

Vulpes vulpes (raposa), 83, 187, 376—378 
Vulpia 

dliata spp, ambigua, 399, 399, 400 
fasciculata, 135, 141, 143, 248, 413 
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W 


Y 


Z 


weta [Deinacrida mahoen uiensis), 63S Yersinia pestis, 352 

white-spotted chare, peixc salmonfdeo {SaltteHnus Yucca, 390 
kucomaenh), 4 6 f 4?\ 225, 226, 236 
Wiiiefnia dspinata, 339 
Wucheria bancrofii, 349 


Zea mays (milho), 37, 232,232, 385, 634 ,634 
zebu {Bos taums indicus), 566 
Zeiraphtm dinianii (iiiEUripoai do iari^o), 266 
Zostera, 49 
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Os immerus das pagmas em itdlko referem-se 


A 

abate, 377 

abordagem da otimizafao, evolu^do da histd- 
riadevida, 110 

ab.sci.sao, resposta d herbivoria, 266 
abundanda, 93, 410—438 

abordagem da densidade, 414, 424^429 
abordagem demogrifica, 415—422 
abordagem mecanlstica, 414, 422—424 
andlise da contribute de lambda (£), 
419, 421-422 

andlise da elastiddade, 419—420, 20 
andlise de series temporals ver tambdm di- 
nimica populacional; tamanho po- 
pulacional 

anilise do fator-chave, 415-419 
aspectos tedricos, 413-415 
caracteriza^ao da comunidade, 470, 471 
correlates, 410—411, 422 , 422 
determinantes, 411—413, 413, 414 
efeitos da preda^ao, 272-273 
efeitos do adensamento, 303—307, 306 
equa^ao de tempo em retardo, 424 
equillbrios multiples, 320-324 
estabihdade, 305, 411, 412 
estudus experimental, 411, 422-424 
flutuafues, 411, 412, 414 , 414 
nfetodus de estudo, 410, 415 
mudelo de Lutka-Volterra, 298-299, 300 
oscik^'oe-s ver padroes dos ciclos de abun- 
daticia, 297 

processus dependentes da densidade, 13 ?, 
137,412, 413, 413,414,424 

incera^ues com processus dependentes da 

densidade, 428, 428^429 
regula^ao, 411—413, 413 , 414 
rela^des eausais, 411 

time series analysis, 424-427, 425, 430 ,430 
dear os, crescimentu/dcsenvolvimento depen¬ 
dentes da temperatura, 33, 34 
acldente nuclear de Chernobyl, 52 
icido carbonicu, 70 
icldo hi dnoxamiou, 266 

aclimato, 37, 39 

aclirnatizajfao, 37 

actinomicetos, fixa^Iu de nitrogfinio, 402, 
403—404 


a figuras; aqueles em negrito, a tabelas. 


actinottiza, 402 

fixaifau de nitrogetiiu, 403^04 
acumular e espalhar sememes, 271 
adaptable, 3 

popula^ues lucais, 5, 6, 7 
adensamento, 135, 136 

competiifao, 134-136, 146 
dinamicas de populates de predadores e 
presas, 303—307, 306 
adesao/ancoragem, 49, 50, 381 
adultus resistentes, 170 
afldeos 

cuntrole bioldgicu, 447—448, 462—463, 
463, 464 

dimorfismo da dispetsSo (formas aJadas/ 
ipteras), 174 , 174 
medidas de controle de pragas, 44.1 
mutual ism o com formigas tiadoras”, 
385-386, 386 
pe^as bucais, 79, 80 
simbiontes de micetdcitos, 395 
anilise Elogcnctica, 394, 395 
transmissao de virus vegetais, 349 
agrega^ao de risco, 312—313, 314, 314, 318 
interact}es paras itdide-hospedeiro, 312— 
313, 314, 314, 318, 320, 321 
agressao, 235, 430, 553 
agricultura e ambiente de baixa entrada, 449 
agricultura, 185 

cultivares resistentes, 360, 360 
escoamento de nitrato/fosfato, 528, 544, 
545, 644 

expansao global, 656 , 657 
impacto no ciclo do carbono, 547-548 
manejo da sucessao, 634, 634-635 
manejo de processes ecossisfemicos, 643— 
645 

mutualismos plantas de lavoura/cria^ao de 
animals, 385 

restaura^ao de habitats, 187, 187 
igua metabdlica, 73 
igua subterranea, 542 
polui^ao, 643, 644 
igua, 73-75 
conserva^ao 

cutidutancia estomitica, 68-69 
flonesta tropical sazonalmente seca, 68, 68 
metabolismo acido das crassuliceas, 71 


estimula^ao da germina^ao apds a durmen- 
da, 171 

fotossintese, 58, 67-69 
metabdlica, 73 
perda 

das follias para a atinosfera, 75 
distribute de esp^cies, 47 
efeitos da temperatura, 39, 46 
dicool desidrogenase, 339, 340 
aldrin, 441 

alelopatia, 230-231, 235, 272 
algas 

fitobiontes de liquens, 400-401 
invertebrados aqudticos simbiontes, 395- 
397 

pigmentos futossintdticos, 63 
espectros de absor^do, 65 
recife de coral, 581 

teias alimentares com quatto nfveis trcSfi- 
cos, 581 

zona entre-mards, 49, 50 
alimento 

disponibilidade, 27^-276 
ddos populacionais, 437 
cresdmento populadonal, 422, 422 
distribute em manchas, 286 
preferendas, 277—278, 278 

pertnuta^ao, 279, 279—281, 284, 308, 
309, 570, 571 
qualidade, 276, 277, 278 
ver t&mbim amplitude da dieta 
aloca^ao reprodutiva (esfur^o reprodutivo), 
111, 111, 116, 119, 120, 121-122 
mimero e tamanho da prole, 121—122 
sele<jdo r/K, 123 
alometria, 126, 126—129 
altitude 

gradientes de riqueza em espdeies, 603, 623 , 
623-624, 624 
migrates, 168 
varia^do de temperatura, 41 
alumfnio, 546 

ambientes dcidos (pH baixo) ,611 

disponibilidade de nutrientes para plantas, 47 
toleranda de plantas, 47 
tuleranda de procariotos, 47-48 
ambientes alcalinos, 48 
ambientes aqudticos 
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cascatas trdficas, 583 
ciclo do carbono, 547 
dispersao clonal, 165 
estoques de nutrientes, 533-539 
intensidade/qualidadc da tadiaglo, 60, 61,62 
indtodos de estitnativa da ptodutividade, 499 
nlveis de didxido de carbono, 69—70 
nlveis de oxigenio, 78 
pigmentos fotossintdricos, 63 
ptodutividade primiria, 500-501, 502, 
504, 504 

fatores Mmitames, 512-515 
relag&o com a biomasa, 504 
telag&o com a profunidade, 515, 515 
zona eufdtica, 513, 515, 515 
ambientes de iigua doce 

competigio interespedfica, 551 
decomposigio de materia vegetal, 336, 
337, 337 

detrittvoros, 322, 332—333, 333 

comparagao com o papeJ dos decompo- 
sitores, 335 
osmorregulagao, 48 

relagio ptodutividade primiria-biomassa, 504 
ambientes marinhos 

competigio interespedfica, 551 
consumidotes de carniga do fun do do 
mat, 345 

decomp osigao da materia vegetal, 336, 

337, 337 

de t a Live ros/deco m po s i to re s, 335 
osmorregulagio, 48 
ambientes severos, 611, 611 

vet titmbim condigoes exttemas 
ambientes terresttes 

coexist^ncia mediada pot paiasitos, 572 
competigio interespedfica, 551 
dtenos de catbono, 548 
eficiencia fotossint^iica, 507, 507 
estabiJidade de populates de vertebra- 
dos, 414 

estoques de nuttiemes, 527—533 
enttadas, 527-528, 529 
saidas, 530 

m6todos de avaliagao da ptodutividade, 499 
ptodutividade primiria, 500, 501 

duragao da estagao de ctescimento, 509- 
510, 510 

fatotes limitantes, 505-511 
interrelagoes igua/tempetatuta, 507- 
509, 508, 511 

tadiagao solar, 505, 507, 507, 510-511 
tecursos minerals, 510 
relagao com a biomassa, 504 
textura do solo, 509, 509, 511 
amensalismo, 224 
amSnia, 530, 545, 546 
amplitude da dieta, 276-277 

teoria do forrageio dtimo, 281, 282—283, 
283 

anilise da coiitribuigao de lambda (X), 419, 421— 
422 

sensibilidades, 419, 422 
anilise da dastiddade, abundancia, 419—420, 420 
anilise da fungao de autocotreJagao (ACF), 
429, 430, 430 


anilise de agtupatnento de cornunidades de 
rorifetos/anilise de correspondenda 
canonica, 476, 477 
anilise de agtupatnento, 476, 477 
anilise de cortespondenda canonica, 476, 477 
revekgSo de nichos, 189, 189 
anilise de decisio, 211, 211—212 
anilise de gtadiente, 474 
anilise de tegistros pollnicos, 17, 17—IS 
anilise de series temporals, 424^427, 425 
fatotes dependentes/independentes da den- 
si dade, 428—429 

manejo da exploragao da pesca, 461, 462 
anilise de superftcie de resposta, 247—248, 248 
anilise de viabilidade populacional (AVP), 
208-216 

anilise de decisao, 211, 211—212 
avaliagao subjetiva pot espedalisias, 211—212 
dados biogeogrificos, 209, 208-211 
limitagoes, 216 

model os de simulagao, 213-216,214,215, 
215, 216 

anilise do fator-ebave, 415—419 
coefioientes de regressao, 416 
dados databeia de vida, 415, 415,416,418, 
421, 422 

dependetite da densidade/processos regula- 
dotes, 416-417, 417 
getagoes discretas/sobteposigao, 419 
limitag6es, 419 

valores k 415, 416, 416, 417, 418, 419 
anilise dos microssatdites de DNA, 11 
anilise fllogenctita, difetengas filogeneticas na 
difetenciagio de niclio, 560—561 ,561 
anilogos de hormonios juvenis, 441 
anemia faldforme, 7 
animals 

compottamento no fotrageio uer auio-atenu- 
agao cm populagoes no fotrageio, 160 
defesas, 85, 272 
■dispersio, 164-165 
exploragao, 164—165 

flutuagbes na disponibilidade de alimenio, 
274—276 

antagonismo mutuo/interfetenda, 236-237 
interagoes ptedador-ptesa, 304, 305, 307 
anuais-bienals, 102 
aplicagao de fertilizantes, 536, 537 

escoamento de nittato/fosfato, 528, 544, 
545, 644 

aposematismo, 86 
at 

expansao adiabitica, 41 
ver tambfan atmosfera 
ireas emre-mat6s, 48—49 
efeitos do substrato, 48, 49 
exposigao, 48, 49, 50 
hibitats roehosos, 49 
saJinidade, 48, 49 

ver tambhn costao rochoso 
zonagao, 49, 49—50 
ireas matinhas ptotegidas, 647—648 
ireas ptotegidas, 647, 647 

complementaridade, 649—650, 650 
impottancia, 649, 650 
perspective eoonomica, 654 


planejamcnto com multiplos objetivos, 
651-652, 651, 652 
priorizagao, 649 
arsenicos otganicos, 442 
itvores 

actinotrizas fixadoras de nittogenio, 404 
anel da casca, 269 

anos de gtande ptodugio de sementes, 
274, 275 
deefduas, 68, 509 

detetminantes da disttibuigao, 474, 475 

diferenciagio de niclio, 553, 556 

ectomicortizas, 397 

esttutura de comutiidades, 487 

flotestas tropicais sazoiialmente secas, 68, 68 

formas de crescimento, 165 

hibitats, 381 

longevidade das sementes, 171-172 
mutuaJismos com formigas, 385 
organizagao modular, 92 
perenifdJias, 68, 509 
periodos neptodutivos, 102 
produtividade primitia, 504, 505, 506, 
506, 509 

riqueza em esp^cies, 622 
detetminantes, 606, 606 
gradientes de altitude, 624 
manejo de jatdins debenzofna, 635, 636 
selegio K, 123, 124 
seneseencia, 93 
aspectos evolutivos, 3—29 

competigao interespedfica, 230, 248-255 
comprimento da cadeia allmentat, 597-598 
divetsidade gen^tica, 205 
esttututas sub-celuJ ares a partir de simbio- 
ses, 407^08, 408 
histdrias de vida, 110-116 
otigens de eucariotos, 408 
populagoes insulates, 620—621 
nesttigSes, 5 

riqueza em esp^cies nos trdpicos, 622 
aspirina, 653 

asuiam, 442 

atividade da Inalicha solat, 432 
atividade vulcanica, 526, 546 
atividades de teinogao de exetementos, 341— 
342, 342 

atividades humanas, 185 

apottes de nutrientes estuatinos, 537, 537 
entradas de nutrientes em coumnidades ter- 
testtes, 528 

estoques de nutrientes em lagos, 536 
estrat6gias de manejo, 185-186 

ptessoes/estado/resposta, 645, 646 
impacto nasadde dos ecossistemas, 645-647 
manejo de invasoes de esp&ries, 189-192 
perturbagio do ciclo do carbono, 544 , 547- 
548 

perturbagao do ciclo do enxofte, 544, 546 
perturbagao do ciclo do fbsfoto, 543—544, 
544 

perturbagao do ciclo do nitrogenio, 544, 
545-546 

perturbagao do ciclo hidtoldgico, 543 

registro fissil, 627 

n^tauragao de bibitats, 186—189 
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sustentabilidade, 439^440 
atmosfera, 526 
atnfinia, 545, 546 

deposiqio limida/deposi^lQ seca denutrien- 
tes, 528, 529, 546 

dioxide de carbono, 52, 63, 527, 547, 548, 
549 

variafao annual do aumento, 54S, 548 
enxofre, 546 
nitfogftnio, 527, 545 
perdas de nutrientes terrestres, 530 
vapor d’igua, 52, 540 
atributos vitals, 485^486 
auto-atenua^ao, 155—160, 158 
base de aloca^ao de recursos, 160 
base geom6tirca, 158-159, 159 
lei da put£nda de-3/2,156, 157, 158, 159, 
160 

linhas dinimkas de aienua^b, 155-157 ,157 
linhas limites de espvdes/populates, 157— 
158 

populates animals, 160 
autocoprofagia, 341 
autdlise, 327 
automate celular, 240 
autbtrofos, 78—79 
respirable, 500 

avaliafao de estoque, 460-462 
avessem v6o potente, 13, 16 
aves 

abuiidanda em elareiras de florestas, 493 
biogeografia de ilhas, 619, 620, 621 
coexistcncia medladapelo predador, 569, 570 
coexist£ncia, 228, 230, 236 
detritfvoras, 343 
dispersao de sememes, 164 
especi alizarin em ectoparasites, 352 
estabilidade populacional, 414 
estimativas da popula^ao minima vidvel 
(PMV), 209-211, 209 

extinQoes locals de subpop ula<;6es, 208 
extinipoes, 203 

Ernies de Incid£ncia, 620, 621 

gradientes de disiribui^ao, 487, 488 

granivoras, 83 

inserivoras, 282-283 

invasdes de esp6cies introduzidas, 134 

mi gratae, 168-169 

parasitos de prole, 350, 350—351 

patbgenas, 571 

per lodes reprodutivos, 102 

peso corporal, 127 

predaqao, 286, 310 

eascatas trtiEcas, 580, 581 
defesas qufmlcas, 85 
rnelanismo industrial, 9 
regras de assembl6ia, 620 
regulaqao da tetnperatura, 35 
regulaqEio do tamanho populadonal (abun- 
daticia), 414 

renovated de esp dries, 613, 620 
restaurafao de comunidades de marismas, 
639, 639 

riqueza em espedes, 612 
determinates, 606, 607 
gradientes sucessionaLs, 625, 625 


ilhas remoras, 618 
sem voo potente, 13, 16 
tamanho da prole, 110, 122,124, 125 ,125 
tendencias da idade na dispersao, 175 
tendctidas do sexo na dispersao, 175 
territorialidade, 154, 175 
Azotobactdias, fixaqao de nitrogenio, 402 

B 

Bacillaceae, Exa^ao de nitrogenio, 402 
baetdias desnitriflcantes, 328 
bact^rias Rxadoras de nitrog£nio, 528 

ver tetmbim Hxafao de nitrogenio por rizd- 
bios 

bact^rias iiietanogenicas, 328 
baetdias redutoras de sulfato, 328 
baetdias 

agentes de controle bioldgico, 448 
consumidores especialistas (micrubivoros), 

329 

deco mposi tores, 326, 327—329, 331, 332, 

333, 334 

experiments de difereiicia^Su de nicho, 
253, 254, 255 
Rxa£ao de nitrogenio, 402 
intestino do oipim, 394 
intestino dos rurninantes, 391, 392 
microparasitus, 349 

coevulu^ao coin hospedeiros, 379, 379, 380 
mutualisinos no intestino de vertebrados, 331 
pigmentos fotossintdicos, 59 
produtividade secunddria, 516, 517 
redutoras de sulfato, 546 
resposta imunolbgica, 353, 366 
simbiontes de micetdcitos de insetos, 334 
teoria da endossimbiose sucessiva da evo- 
lu^ao das mitocuiidrias, 408 
termoElicas, 40 

tolerancia a pH extremos, 47^48 
bacteriodorofila, 59 
bancos de macroalgas, 522 
bancos de sementes, 101—102, 181, 270, 486 
bandos, prinefpio do rebanho egoista, 167 
batreiras a reprodu^o, 10 
beija-flores polinizadores, 389 
besouros enterradores, 344, 344-345 
antagonismo mutuo, 236-237, 237 
atividades de enterramento, 344, 344^345 
ativ idade s de remof&o de excrementos, 
341-342, 342 

besouros 

consume de carniqa, 342 
mutualismo tom icaros, 345 
mutualismo por cultivo de fungos, 386—387 
bilharzia see schistosomiasis 
biliprotefnas, 63, 64 
biodiversidade, 471, 472, 472, 565, 602 
defmifao, 602 

funcionamento dos ecossitemas, 627 
hot spots, 649 

Indices de diversidade, 471—472 
manejo, 646-652 
parasitos, 347—351 
perspectiva eeonutiiiea, 653—654 


biugeoqulmica, 526—527 
bio mas aqudtieos, 24 
biornas de igua doce, 24 
biornas marinhos, 24 
bionias terrestres, 20-24, 22 
biornas 

aquitico, 24 
terrestre, 20-24, 22 
biomassa 

caracteriza^ao da cormmidade, 473 
deEni^ao, 499-500 

produ^o primiria, 500, 504-505, 505 
produ^io seoundiria, 500 
biosseguranfa, 186 

prioridades para esp^ties invasoras, 134— 
195 

bipiridHios, 442 

bolsa retal, 338 

busca restrita & dxea, 286, 287 

busca 

limiar da taxa de consumo, 287 
restrita & drea, 286-287 
tempo de abandono, 287 

c 

cadeias alimentares, 78-79 

comprimento, 594-535, 595, 596 
predadores, 595 

rela^ao com a produtividade, 535-596, 
596 

restrifoes evolutivas, 597-538 
fluxo de energia, 499 
cilcio, 527, 536 
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fblhas, 32, 239 

abscisao sazonal, 60, 62 
capacidade fotussintbtica, 63, 66 
conservate da dgua, 68 
conteiido de nitrogenio, 66 
decomposite de materia morta, 334-335 
efeitus do sombreamento, 62 
efitfencia de projete? 66 
exposi<t u i radiate, 53, 60, 62 
movimentos diirios, 62 
plantas de deserto, 35 
sol versus sombra, 62-63, 66, 66 
felhifo ver serrapiJheira 
fontes alimentares animals, 79-80 
composite nutritional, 81 
razoes carbono: nitrogenio, 79 
fontes hidrotermais, 40, 58, 611 
fontes hidrotermais, 40—41, 58, 563, 575 
fontes termais i*?r fontes hidrotermais 
formigas 

cortadeiras de folhas, 386-387, 387 
predate de sementes, 270 
riqueza em espbeies, 606-607 
fbrtageio, 265, 284—286 

abaiidono de manchas nao proveitosas, 
286-287, 288 , 288 
ambientes em inosaico, 286—234 
busca restrita & Area, 286, 287 
comportamento aprendido, 291, 292 
estrat^gia, 284—285 

modelos da membria animal, 231-232 ,292 
resposta de agregatedo predador, 286, 287, 

287, 288, 234 
risco de predate, 284-285 
tempo de busca, 282, 283 


tempo de manipulate, 282, 283 
tempo de perman£ncia na mane ha, 288, 
290 

teorema do valor marginal, 288-231, 289, 
290,291 

teoria do forrageio btimo, 281-282 
uso de manchas, 287—292 
fbsfbro, 527 , 528 , 530 

oQinpetite interespeclflca, 262, 263 
comp elite plantas/decompositores, 337 
dispunibiiidade no solo, 78, 78 
disponibilidade relationada a ectomicorti- 
zas, 398 

disponibilidade relationada a micorrizas 
arbusculares, 399, 339-400 
disponibilidade relationada a micorrizas 
eriebides, 400 

efeitos na riqueza em esptties, 608 
lagos, 536 

Iimitafio ilprodute primiria, 510, 512 
manejo da eutrofizate? 642 
oceano, 538—539 

regiao da plataforma continental, 538 
foroinibite, 53, 87 
Fotoperlodo, 41, 37 

diapausa preditiva, 170 

estiumJate tk germinate ap>bs a dormen- 

cia, 171 

fotorresp irate 

rota C^, 70 
rota C 4 , 71 

fotosslntese, 58, 59 , 500 

abertura estomitica, 67 , 68-69 
algas simbiontes, 335-397 
ciclo do carbono, 525, 547 
didxido de carbono, 63—73 
eficiencia de utilizate da radiate, 66 
eficientia, 507, 507, 511 

faixas de ondas, 59 

fotoinibite, 59, 87 
hibitats aquaticos, 63 
metabolismo icido das crassuliceas (CAM), 
68 , 70, 71 

mbtodo de avalia^ao da produtividade, 

433 

necessidadc de igua, 67-69, 507 
ponto de compensate, 63, 71 
produtividade primdria bruta, 500 
rota C^, 68 , 70-71 
rota C 4 , 68 , 70, 71 
taxa llquida, 63, 65, 66 
taxa, 71 

ver tdmbitn produtividade primiria 
frifluralin, 442 

frugfvoros, 270—271, 493, 520, 612 
detritlvoros, 339—340 
mutualismo de dispersao de sementes, 387, 
388 

frutos, 73, 164, 387, 388 
funf es de incidentia, 620, 621 
fungos 

aquiticos, 327, 328 
associate eem raizes per micorrizas 
consumidores espetialistas, 323 
oonsumo por detritlvoros, 339 
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cultivo pur formigas/besouros, 385-387 
decompositores, 326 , 327—329 
catniqa, 343 
rnadeira, 335 
espuros, 327, 328 
micobiontes de liquetis, 400—401 
micro biota mutualista intestinal de verte- 
brados, 391 

micropaiasitos, 349, 352, 354, 389, 571 
mutualismos com plantas, 381—382, 396— 
400 

parasitos de plantas, 349, 352, 354, 356, 
397 

patbgenos de cultivos, 368-369 
transmissao, 387 
termofJlieos, 40 

G 

gall Las, 354 

gelo das calotas polares, 542 
generalistas, 79 , 277 

teuria do forrageio btimo, 282—283 
genetas, 92 
gebFitas, 25 
geraqoes 

dtscretas, 98 , 105 

sobreposit 0 , 102, 103, 105, 107, 108 
germinate 41, 75 
apds a dorm£ncia, 171 
apbs o fogo (serotinia), 172 
glaciais, 542 

glicerol na evitaqio da congelaqao, 37 , 38 
glioma substitufda, 442 
glieosatu, 442, 444 
glicosfdeos triterpenos, 272 
gluoosinolatos, 83, 84, 85, 85, 86 , 266 
gradientes, 26 

limites rfgidos, 624 
riqueza ern esp^cies, 621—626 
manutenfau de polimorfismos, 7 , 8 
gradients latitudinais 
detritfvoros, 331, 331 
produtividade primdria, 501, 501, 501 
riqueza em espbcies, 603, 622, 622-623 
gr&Eeos de ciclos de vida, 108, 108, 109 
gramfneas 

agregafao para coexist&ncia, 240 
competi£ao por nitrog£niu, 258-259, 259, 
260 

tolerancia ao pastejo, 269 
grarnpo, 49, 50, 84 
grao ambiental, 166, 166 
grao do ambiente, 166, 166 
grazers / grazing (Cont'd) 

coexist£ncia mediada pelo consumo, 566, 

566-567 

efeitos sobre a riqueza em esp 6 cies, 566, 
566 - 568 , 567 , 568 , 609 
microbfvoros, 329 
teias alirneiitares, 583, 584 
caseatas trbEcas, 582 

grupos, principle do rebanho egoista, 167 
guano, 502 


Guardioes dos Estoques Pesqueiros e do Am¬ 
biente Marinha de Fiordland, 655 
guildas, 555 

cornplementatidade de nicho, 555 
diferendaqao morfolbgica, 559 


H 


habitant es de tocas, 86 
hibitats, 31 
drea 

riqueza em esp 6 cies, 613 - 615 , 616 
risen de extinqao, 208, 209 
classificaqao, 118, 118-119, 123 

custo da reproduqao (CK.) alto/baixo, 118, 

118-119, 120, 121 
destruigao, 202 , 205 

extingoes de metapopula^oes, 176, 176 
fragtnenta^ao, 216 
hierarquia, 470 

telaqoes com a histbria de vida, 110 , 117, 
128 

seleqao rfk, 122-123, 124, 125, 128-130 
sensfveis/insensfveis ao tamanho da prole, 
118 , 119, 120 , 121-122 
habito dedduo, 171 
halbEtas, 48, 49 
hansenfase, 653 
harbns, 132 
helmintos, 349, 370 
immune response, 353 
hemicriptdfitas, 25 
herbicidas de nitrofenbis, 442 
herbicidas derivados fendlicos, 442 
herbicidas fendxi, 442 
herbicidas inorgaiiicos, 441 
herbicidas nitrogenados heterodclicos, 442 
herbicidas, 441-442 

impacto sobre esp^eies nau-alvo, 444 
poiuiqao ambiental, 444 
herbicidas, amidas substitufdas, 442 
herbivoria por caraebis, respostas defensives, 
266, 267 

herbivoria por lesmas, 269-270 
herbivoros/herbivoria, 25, 264, 265—272 
amplitude da dieta, 277 
compensate nas plantas, 265 
desfolhato, 268 , 268—269 

mumeiito, 268 , 271, 272 
resposta do crescimento, 269 
cornpetiqa° interespedfica, 552 
compurtameiitu agregativo, 311 
composite dos tecidos, 80 
consumidores especialistas, 79—80, 84, 85 
coprofagia, 341—342 
defesas vegetais, 266—268, 267 
constitutivas, 266, 268 
Esicas, 83 

induzfveis, 266 — 267 , 268 
mutualismos entre formigas e plantas, 
383, 384 

quimicas, 83-84, 55, 85 
digestao e assimilate de material vegetal, 
82-83 


efeitos sobre a fecundidade das plantas, 
270-271 

eflciencia de assimilafj (EA), 520 
eficifincia de consumo (EC), 519 
espbcies-chave, 585 

estrutura intestinal de vertebrados, 82- 
83 

fruito iff v frugivoros 

microbiota inutualista intestinal, 82, 391 
preferencias alirneiitares, 278 
qualidade alimentar, 79-80, 81, 276 
sobreviv£ncia das plantas, 269-270 
transmissao de fitopatbgenos, 269 
heterogeneidade ambiental, 25—27 
competit*> interespeciEca, 237 
fomento da ooexistencia, 241-242 
influeiicia sobre a riqueza em esp 6 cies, 603, 
609 -611, 610 

intera^oes parasitbide-hospedeiro, 312, 
313, 313-314 

interacts predador-presa, 311, 312, 316— 
320, 317 

modelus continues no tempo, 314-315 
vet tambim nmnehas/cariter em mosaico 
heterbtrofos iffr consumidores 
hiberna^ao, 35 
hibridatu, 5, 10 

hidrocarbonetos dorados, 441, 444 
hidrosfera, 526 

hierarquia da doininancia, mutualismos coin 
formigas, 385 

hipdtese da predaqao pt>r especial istas, 425, 
434, 435-^36, 436 

hipbtese da razao de recursos, 485 , 485, 486 
hipbtese de perturbato interinedidria, 490 
histbrias de vida, 96 

alocat 0 reprodutiva (esfor^o reprodutivo), 
111 , 119, 120 
oomponentes, 110-111 
evolu^S.o, 110-116 
idade na maturidade, 119, 121, 121 
nfveis de fitness, 117, 117, 118 
niimero e fitness da prole, 116, 116 
plasticidade fenotfpica, 124—125, 125 
possibilidades, 117, 117—118 
relates com habitats, 110 , 117, 128 
reproductive value, 111 — 112 , 112, 113 , 

115 

restricts alom£tricas, 125-129, 126 
restri^oes Elogendticas, 125, 129—130 
seleto riK, 122-124, 128-130 
tradeoffs, 112-115, 114, 117, 121 
custo da reprodutu (GR), 115, 115 
HIV, 189 

I 

idade e maturidade, 110 , 119, 121 , 121 , 195 
dispersao relacionada i idade, 175 
relate com o tamanho corporal, 126, 126 , 
127 

Imagem de busca, 279 
imigrato, 162, 175, 176 

riqueza ern espbeies emilhas, 617 - 618 , 619 
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teoria do "equilfbrio” da biogeografia de 
ilhas, 614, 614, 615 

imobiJiza£ao de elementos nutrientes, 326 
impacto de meteoros, 479 
imunidade & populate, 367 
fndice da comtmidade de macroinvertebrados 
(ICM), 646, 647 
indiee de irea foliar, 140, 140 
indite de diversidade de Shannon, 471 
indice de diversidade de Simpson, 262, 263 , 
471 

indices de diversidade, 471^472 
individuos, S9—94 

m^todos de contagem, 94—95 
variagao, 3 

mfeopao epidemica, 360 
curve, 366, 366—367 
infect e zoondtica, 352 
infeofao, 347 

defesas contra parasites, 353 
defesas de mvertebrados, 352 
dinamica de popidaques, 365—371 
efeitos da rnorbidez, 365 
iiitensidade media, 361 
prevalencia, 361 

resposta imunobgica, 352—353, 354, 353, 
354, 355, 356 

suscetibilidade/resistencia de hospedeiros 
(modelos S-l-R), 353-354 
ver tttmbdm doenfa; micropatasitos 
influenza, 189 

kiibi^ao, 87 

inibidores da sintese de quitina, 441 
inocula^ao, control e bioldgico, 447, 448 
inseticidas botanicos, 441 
inseticidas feroiiiunios, 441 
inseticidas morganicos, 441 
inseticidas, 441 

manejo integrado de ptagas, 449 
petsisfencia, 442 

ressurgencia de pragas secunddrias, 444 
toxicidade a organism os nao-alvo, 442, 444 
insetfvoros, 25 

inset os fortnadores de pallia, 349, 354, 355 
insetos 

agents de control e bioldgito, 447, 447, 448 
atividades de decomposite de madeira, 
335, 335 

controle da temperatura corporal, 35 
diapausa, 170 

dispersao, 162, 163, 164, 175 

diferen^as relacionadas ao sexo, 175 
fitdfagos, 84, 85 , 85, 268 , 268, 276, 276, 
552, 552, 552, 571, 584, 627 
defesas vegetais, 10, 266 
forinadores de galhas, 264 
gradientes sucessionais de riqueza em esp6- 
cies, 625, 625 

macroparasitos de plantas/animais, 349 

inetaniorfose, 89 

minadores, 264, 266 

mordiscar (follias), 264 

oyos, 170 

parasitismo social, 350 
parasitdides ver parasitdides 


polinizadores, 389-390 
pragas, 413, 414 

registro fdssil da riqueza em tisons, 626 , 627 
restriqoes ao tarnanho corporal, 126 
simbiosea com micetddtos, 394—395 
tarnanho da ninliada, 122 
tarnanho populacional dependente da den- 
si dade, 414 
tolerancia ao calor, 39 
vetores de doen^as, 218—220 
intemperismo, 536, 538, 544, 546, 547 
mobiliza^ao de nutrkntes, 527 
interaifoes patasitdide-hespedeiro 

agregaqao de risco, 312-313, 314, 314, 
31 8,320,321 
dinaminca de populates 

atraso na dependencia da densidade, 

300 , 301 

model o de Nicholson-Bailey, 301-302, 
305 

distribuiqao agregada, 312, 313, 313-314, 
314, 315 

efeitos da heterogeneidade ambiental, 312, 
313, 315, 317 
oscila^Ses acopladas, 298 

ciclos de uma gera^ao, 302, 303 
demonstrate! ptitica, 302, 303 
respostas funcionais, 313-314 
interaqoes planta-herbivoro 
efeito Alice, 324 

estados estiveis alternatives, 322—324 
model os de dinamica de populate 297 
O£Clla0c$ acopladas, 298 
ver t&mbim interaqoes predador-presa 
interaqoes predador-presa, 224 

atraso na dependencia da densidade, 299— 
301, 301 

competite aparente (por espa^o sem ini- 
migos), 242-246, 243 , 245, 258 
dinamica populacional, 297 

equilibrios multiples, 321—324, 323 
influencia estabilizante da auto-limita- 
t°* 305 

use de modelos, 297 

efeitos da heterogeneidade ambiental, 311, 
312, 316-320, 317 
efeitos do adensamento, 303-307, 306 
esp6cies predaduras e presas, 303 
interfereiicia mutua, 304, 305, 307 
manejo de explorate, 459—460, 460 
metapopulat^, 315-316, 317, 317—318, 
319-320 

model o de dispersao, 315—316, 316 
model o de Lotka-Volterra, 298—299, 300, 
304-307 

modelos continues no tempo, 314—315 
oscilat^s acopladas, 297, 2,98, 299, 324 
ciclos de uma gerate, 302, 303 
demonstrate pfitica, 302—303 
experimentos de campo, 303 
“respostas nunfericas" com atrasos no 
tempo , 299-300, 301 
predaqao dependente da razio, 304 
principle do rebanho egoista, 167 
respostas de agregat 0 , 311—312, 315 


respostas funcionais, 307—311 
tipo 1, 306 , 307 
tipo 2, 307-308, 307, 311 
tipo 3, 308-311, 309 
sele^ao dependente da freqiifencia, 7 
interat>tSj 27, 223—224 
interfefencia, 131—132, 230 

parasitdides {pseudo-interfefencia), 2,94 , 
294 

predadores, 292, 293 
territorialidade, 153 
invasoes, 641 
dinamica, 180 
hipdtese da fusao, 641, 642 
hipdtese da resist^ncia bidtica, 642, 642 
impacto de mudan^as climiticas, 217-221 
mosquitos vetores de doent^n 218-220 
relacionadas a atividades humanas, 185, 
186,203, 205 

distribuiqao prognosticada, 198—200, 
200 

estrafegias de manejo, 189-192 
impacto econdmico, 189, 190 
oportunidade de nicho, 190-192 
prioridadcs de biosseguranga, 194—195 P 
200 

rotas, 198 

salmonideos em riachos/lagos, 640—642, 
641 

vet tambim invasores exdticos 
invasores exdticos, 571 
controle biolbgico, 447 
efeitos indiretos na teia alimentar, 57 .9, 
579-580 

esp6cies-praga, controle ripidu, 450 
programas de erraclica^ao, 579 , 579 
invertebrados 

bentos de riaclios, resposta a perturbafoes 
de descargas, IS 
detritivoros, 329, 330, 330, 331 
igua doce, 332, 332, 333, 534 
celuldlise, 338 

consume de fezes, 340, 340-341, 534 
registro fdssil da riqueaa em tdxons, 626, 
627 

renovato de esp6cies, 619-620 
resposta i infeofao, 352 
riqueza em esp^cies, 622 
simbiotites fotossint^ticos, 395—397 
ions bicarbonato, 70 
isolamento reprodutivo, 10 
isolamento 
especiaqao, 13 

influencia na riqueza em esp^cies, 603 
populafo^ insulates, 11, 13 
isolamento, 35—36 

isolinbas zero, 86, 87, 233, 233-234, 234 
efeito Allee, 311, 310 
limita^ao por dois recursos, 259, 260, 261 
modelo de Lotka-Volterra, 299, 300 
efeitos do adensamento, 304^307, 306 
incorporate competit u intra-espe- 
cifica, 304 

predat 0 dependente da raz&o, 304—305 
modelos predador-presa, 321, 322 
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resposta funcional do tipo 3, 309, 310 
vertical, 312 
isotermas, 41, 44, 45 
iteroparidade, ill, 123 
ciclo de vida, 96, 97 
dispersao relations da a idade, 175 
evolu^ao, 121-122, 122 
fecundidade relacionada i idade, 104, 105, 
105 

plantas perenes, 102 

J 

jaidins de benzolna, 635, 636 

L 

La Nina, 41, 42 

lacunaridade, 463, 463 

lagos de zonas de turfeira, 340 

lagos rieos em carbonate de sddio, 48 

lagos salgados, 24 

lagos salinos, 536 

lagos, 613 

acidiflcaqao da dgua, 51-52, 53 

biomanipulaqau da euttoflza^ao, 643, 643 

ciclo hidroldgico, 542 

competifao pot reciirsos, 262, 263 

comunidades bentonicas detritfvoras, 333 

comuni da des de rotlferos, 476, 477 

efeitus da salinidade, 580, 5S0 

esp6cies endfimicas, 621 

estoques de nutrientes, 534—537, 535 

estratifica^ao, 69, 70 

fdsforo, 545 

invasoes de salmonideos, 641-642 
prodiitividade primdria, 502 

disponibilidade de nutrientes, 512-513, 

513 

tendencias latitudinais, 501 
riqueza em espddes 

gradientes de profundidade, 624 
relates com a produtividade primiria, 
608 , 60S 
salinos, 536 
lambda (X), 419 

lava vulcanica, sucessao pnmiria, 479, 480, 
480 

leguminosas, fixa^Le de nitrogenio, 545 
bactdias fixadoras de nitrogenio, 528 
mutualismo com rizdbios, 42G—123 
lixivia^o de nitrato, 644 
leitos de mexilhoes, forma^io/eolonizac^Lo de 
clateiras, 492—493, 493, 494 
leveduras, decomposiqao de fmtos, 339 
liberaqao coinpetitiva, 249, 250 
lignina, 79, 82, 83, 385, 520 
decompositores, 328, 329 
digestELo, 337, 338, 393 
limiar de transmissao, 365 
limited similaridade, 550, 605 
lindano, 441 

linhas dinamicas de atenua^ao, 155—157, 157 


inclina^ao de 1, 157 

lei da potSnda de -3/2, 156, 157, 158, 159 
liquens, 400-401, 401 

componente fitobionte, 400 
oomponente mioobionte, 400 
Jitosfera, 526 

lixivia^ao de mitrientes, 327, 526 
Llanos, 68 
Jongevidadc, 110 

defesas qulmicas vegqtais (teoria da aparen- 
cia), 84 

padrbes de uso de recursos, 79 
ioteria competitiva, 495 
luz v et radiafao solar 

M 

macroecoJogia, 602—603 
macrofauna, decompositores terrestres, 330, 
331,334 

macronutrients (plantas), 75 
macroparasitos, 347, 348 

dinamica populacionai de patdgenos de 
cultivos, 3 6 S—369, 369 
diretamente transmitidos, 369—370 
indiretarneiite transmitidos, 370 
resposta irnunoldgica, 353 
madeira, 92 

decomposifao, 335 , 335 

mutualismos de cultivadores de fungos, 
386-387 

digestao pela microbiota intestinal de 
cupins, 393 

magafauna, decompositores terrestres, 330 
magndiio, 527, 528, 536 
maldria, 7, 349, 352, 369, 571 
maJatliion, 441 
mamfferos 

caracterlsticas bionomicas (da histdria de 
vida), 129, 129-128, 128 
coprofagia/ refecaqao, 341, 392 
detritlvoros consumidores de carni^a, 343 
especializa^ao de parasites, 352 
evolu^So paralela, 19—20, 21 
extinfdes, 203, 627, 628 
habitos de locomo£ao/forrageio, 25, 27 
microflora simbionte intestinal, 391 
fixafao de nitrogenio, 402 
registro fossil da riqueza em espcties, 626, 

627 

regulate da temperatura, 35 
regulate do tamanho populacionai (abum- 
dancia), 415 

resposta irnunoldgica, 352 
restri^des ao tamanho corporal, 126 
riqueza em espdcies, 612, 622 
tendSncias da idade na dispersao, 175 
tendencias do sexo na dispersao, 175 
territorialidade, 175 
manchas efSmeras, 239 
manchas/cariter em mosaico, 7, 166, 175 
coloniza^ao atravds da dispersao, 175—176 
cornpetiqao interespecffica, 237 

distribuiqoes agregadas, 239-242, 240 


colnulli dades 

dinamica, 489—496 
distribute, 175-176, 478 
conceito de metapopuia^des, 180 
distribui^ao do aJimento, 286 
eftmeros, 239 

espdcies em perigo em fragmentos de habi¬ 
tat, 207 

estratdgias de controle bioldgico, 462-463 
extinqoes de subpop ula^oes, 175,207, 208, 
208 

facilitaqao da COexist£ncia, 553 
forrageio, 286-294 

abandono de manchas nao proveitosas, 
286-287, 288, 288 

abordagem do forrageio 6timo, 287— 
292 

busca restrita k irea, 286, 287 
competi^So e interferencia de predado- 
res, 292 

custo da migraqao do predador, 294, 
295 

local izaqao, 286 

resposta de agregaqao do predador, 286, 

287, 287 

risco de preda^ao, 290-291 
tempo de permanencia, 288, 290 
teorema do valor marginal, 288-291, 
289, 290, 291 

intera^oes predador-presa, 311, 316—317, 
317 

manchas drenos (receptoras), 180, 183 
manchas fontes (doadoras), 180, 183 
manchas inabitadas, ISO 
modelos insulares, 180 
modelos parasite -liospedeiro, 357 
vet tamhim heterogeneidade ambiental 
manejo da pesca de abalones, 640-641 
manejo da pesca, 457^458, 458 , 460—462 
andlise de s£rie temporal, 461 
avaliaij5o do estoque, 460—462 
objetivos para sustentabilidade, 654, 655 
pesca de abalone, 640—641 
planejamento de redes de reservas, 463, 
465 ,465 

produ£ao maxima sustentive!, 451, 451— 
452, 463 

rela^oes entre produqao e esfor^o, 460, 460 
sem dados, 462 

vet tdinhim manejo de explorat^ao 
zonas de exclusao, 463 

manejo de estoque do bacalhau, 457—458, 458 
manejo de exploragio, 439—440,450—466, 527 
andlise de s£rie temporal, 461, 462 
avalia^o do estoque, 460 
cotas fixas, 452 
'^desconto' 11 economico, 459 
equiJfbrios tnuJtiplos, 454, 454—455 
esforfo fixo de explora^ao, 452-453, 453 
estrat^gia de escape constante, 453—454, 
454 

Fatores sociais, 459^460 
impacto de flutuayjcs ambientais, 455, 456 
modelos de estoque dinlmico, 456-458, 
457 


732 Indice de Assuntos 


modelos tie produ^ao exccdctite, 456 
objetivos, 45S 

produce economicamente dtima, 459, 459 
produ^Eo maxima, sustentivel, 451, 451— 
452 

propor^ao £ka de explora^io, 453—454 
relates entre presa e predador, 459^60, 
460 

relates entre prodmjao e esfortpo, 460, 460 
vst ttt.nibhn manejo da pesca 
manejo integtado de pragas, 448—449, 449 
manejo, 633—658 
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eficiencia tie assimilate (LA), 520 
estrutura trdfica de comunidades, 518 
microclimas, 609 

nlveis de didxido de carbono, 69 

variate, 41, 45 

umidade relativa, 46^47 
microfauna, decompositores terrestres, 330, 
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cas, 390 

inutualisino peixeliinpadur/peixe cliente, 382, 

382-383 

inutualismo, 27,223,224, 326,345, 381-409 
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obrigatdrio, 338 

plantas 

decompositores, 336 
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competi^So entre decompositores e plantas, 
336-7 

descargas agrlcolas, 644—645 

disponibilidade para herblvoros, 276 
disponibilidade relacionada a ectomieorri- 
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nitrosamitias, 643 
nlveis de fitness, 117, 117—118 
efeitos dos habitats, 118 
nlveis trdficos, 516, 517-518, 518 , 593-595 
produtividade do ecossisteina, 630 
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hospedeiros naturais/acidentais, 352 
indn ^.0 de niudamfas no crescimento/com- 
portamento do hospedeiro, 354 
influencia na estrutura de comunidades, 
550, 571-573, 57«75, 576 
intera^oes corn hospedeiros, 27, 224, 351— 
356 

coinpetitao aparente, 243, 244 
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gases industrials, 52—54 
melanismo industrial, 8, 8-9, 9 
nitrates agricoias, 644 
tolerancia, 51 

ponto de compensaqao, 63, 71 
ponto de murcha permanente, 74 
popula^ao de ratos silvestres, cidos, 309—311 
popula^aO fun dado r a, 13 
populai^ao humana 


crescimento, 185 , 185 

eurvas de sobrevivencia, 100, / 01 

densidade, 135, 136 

popula^ao minima viivel (PMV), 208, 209, 
213 

populate, 94 

cheques, 320, 324 
cidos ver ddos de abundincia 
determina^ao do tamanho, 94—95 
divergenda, 5 
linhas limites, 157-158 
taxas de crescimento, 105—110 
tempo de persisteticia (1), 212—213 
populates estaveis, 305, 411, 412 

respostas funcionais do tipo 3, 309—310, 
310 

populates insulates, 613—621 

aplica^des ao inaiiejo da conservative, 649 
associates negativas (distribui^Oes i( tipo 
tabuleiro de xadrez 1 "), 561-563, 562 
desarmonia, 620 
distanciamento, 616-618, 619 
diversidade de hibitats, 615-616 
especiafiro, 11, 13 
esp^cies endSmicas, 620-621, 621 
extinqoes, 203, 208, 559-560 
fatores histdricos, 13 
ilha nova de Surtsey, 618, 619 
modelos de tratistnissao de parasitos, 357 
processes evolutivos, 620—621 
programas de erradica^So de gatos selva- 
gens, 579 

relates espdcies-iirea, 613, 613—615 
renova^ao de espdcics, 618-620 
teoria do '"equilibrio” (MacArthur e Wil¬ 
son), 613-615, 614 
populates simpdtricas, 248, 249 

deslocarnento de cardter, 249—251, 250 , 
251, 252 
nicho efetivo, 249 
populates alopdtricas, 248, 249 

estudos de deslocarnento de cardter, 251 , 
251, 252 
nicho efetivo, 249 
possibilidades, 117, 117-118 
potdssio, 86, 527, 528, 530 

efeitos na riqueza de espdeies, 60S 
pradarias, 23 

precipitaqao ver predpita^o 
precipitaqao, 542 
chuva dcida, 546 
componente rainout, 528 
components washout, 528 
deposi^do umida de elementos minerals, 
528 

determinante de abundancia, 428, 428 
in£lu£nciana riquezaem espdeies, 606-607 
rela^io com a produtividade primiria, 507— 
8, 508 

variaxjoes anuais, 524 7 523—524 
predafao de corujas, 286, 310 
preda^ao de sememes, 270, 272, 485, 520, 
570, 584, 606-607 

saciedade (anos de grande produ^ao de se- 
mentes), 274—275, 275 
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predagao, 223, 262, 264-295, 565 
defesas flsicas, S3 
definigio, 264 
dependents da razao, 304 
dinimica populacional, 297—325 
efeitos subre populag 6 e.s de presas, 272—274 
influencia na estmtura das comunidades, 
550, 566-571, 575, 576 
influencia na riqueza em espdeies, 603, 605 
reciproca, 236—237, 237 
predadores, 79, 264 

agentes de controle bioldgico, 423, 422- 
424 

amplitude da dieta, 276-277 
aprendizado, 294 
biogeografla de ilhas, 620 
classificagau, 264 

competigao de interferencia, 292, 293 
comprimento da eadeia airmen tar, 595 , 
597-598 

distribuigau agregada, 2 S 6 , 2S7, 292, 294 
deter mi names comportamentais, 286- 
287 

distribuigau do alimento em manchas, 286, 

287 

distribuigao livre ideals 292—294 
efeitos do consume, 274-276 
parasitus necrotrdficos, 352 
saciedade, 274, 275, 276 
teias aliinen tares, 5S3, 584 

cascatas trdficas, 580—581, 582 
efeitos indiretos, 579, 579 
esp£cies-chave, 584 
tempo de busca, 307—308, 309 
tempo de manipulate f 277, 307,308* 309 
teoria do forrageio dtimo, 2 S 2 
troca de presas, 308, 309, 570, 571 
ver tet?nbdm interag&es predador-presa 
presas, 264 

“imagem de busca 1 ' pelos consumidotes, 
279 

competigao aparente (por espago sem ini- 
inigos), 242-246, 243 , 244, 245, 
605 

efeito Allee, 310, 311 
efeitos da predagao sobre populates, 272- 
274, 273 

redugao da competigao, 272—273 
efeitos indiretos na teia aJimentar, 579, 579 
limites k sirnilaridade, 605 
prefer £ncias dos consumi dotes, 277 

permutaguo (troca), 279-2S1,308,309, 
570, 571 

risco de predate ver risen de predagao 
Frindpio da Exclusao Competitiva (Frindpio 
de Gause), 236 , 255 

Frindpio de Cause (Frindpio da Exclusao 
Competitiva), 236, 255 
prinefpio do rebanho egofsta, 167 
procariotos termofflicos, 40 
processes demogrificos, 89 
produgau economicamente dtitna, 459, 459 
produgau final constants, 140—141, 142, 143, 
355, 356 

produgau maxima sustentive!, 451 , 451—452 


produgao primiria albctone, 500, 502 
produgao primiria autdetone, 500 , 502 
produgio primiria Ifquida global, 500, 500 
produfan repredutiva {F ), 99 
produgao 

auto-atenuagao, 155—156, 159 
crescimento dependents da densidade, 
140-141, 142, 143 1 155-156 

produtividade liquida do ecossistema (PLE), 
500 

produtividade primiria bruta (FPB), 500 
produtividade primiria, 500-505 
autdtctone/aldctone, 500, 502 
bruta, 500 

cidagem do carbono, 525 
fatores limitantes 

comunidades aquiticas, 512-515 
comunidades terrestres, 505—511 
Jfquida, 500 

nfveis glebais, 500, 500 
relagio com a biomassa, 504-505, 505, 
505, 506, 506 

relagao com a produtividade secundiria, 

516-517, 517 

relagao com a radiate solar, 501 
tendeticias latitudinais, 501, 501, 501 
duracao da estacao de crescimento, 509— 
510, 510 

tendeticias sazunais/atluais, 501-502, 502 
ver tambhn fotossfntese 
produtividade secundiria, 500, 516 

relagao cum a produgao primdria, 516—517, 

517 

produtividade, 499 

floresta pluvial tropical, 24 
Jfquida do ecossistema, 500 
m£todos de avaliagao, 499 
primiria Per produtividade primdria 
riqueza em espdeies, 603 , 605 - 609 , 627 , 
629 , 629, 630, 631 
secundiria, 500, 516 

relagao com a produgau primiria, 516— 

517, 517 

teias alimentares, 595 - 597 , 596 
produtividasde primiria liquida (PFL), 500 
relagao com a biomassa do produto em pd 
(razries PPL: B), 50^505 
produto em pi 
definigao, 499 

relagao corn a produtividade primiria, 504— 
505, 505 

profundidade 

atenuagao da radiagio solar, 62, 62 
gradientes de riqueza em esp 6 cies, 603,624, 
625 

Programs Bioldgico InternacionaJ, 499 
programas de imunizagio, 367—368, 368 
programas de reptodugao em cativeiro, 212 
programas dominantes, 419 
propanil, 442 

proporgao fixa de exploragao, 453^54 
protistas, crescimento/desenvulvirnento depen- 
dentes da temperatura, 33, 34 
protozoirios 
ceJulases, 338 


competigio interespecffica, 227-22S, 235 
detritfvoros, 330 , 331 , 332 
infeegues persistentes, 366 , 367 
microbfvoros, 329 
microparasitos, 349 
mutualismo digestive, 33 S 
cupins, 393 
ruminantes, 392 
vertebrados, 391 
pseudo-interfer£ncia, 293—294 
pseudo-interfer^ncia, 312—313, 314 

Q 

Q,o, 33 

queima de combustfveis fbsseis, 528, 546, 547 
quimiossfntese, 58 

R 

r (taxa intrfnseca de aumento natural), 107, 
150 

R (taxa reprodutiva lfquida), 106, 195 
crescimento pnpulacional, 106, 145 
determinafio atravts de matrizes de proje- 
qao da populagio, 109, 109 
modelus de oompetit^o, 145, 145-148 
ver t&mbim lambda (X) 

/?0 (taxa reprodutiva bisica), 99 , 105-110 
dinlmica de populai^oes de microparasitos, 
365 

radiaqao fotossinteticamente ativa, 59 , 62 , 66 
radiagao solar, 58—69 
absorqio, 58, 59 

atenua^o em ambientes aquaticos, 60, 61, 
62 

cido hidroldgico, 542 

competigao, 152, 153 

diferenciaqao de niclio, 544 

efeitos do sombreamento, 62, 140, 152 

estimulaqao da germinagau ap 6 s a dormeti- 

cia, 171 

fotossintese, 59 

eficienda, 507, 507 

faixas de ondas, 59 

linhas limites de esp 6 cies/populagdes, 157— 

158 

reflexao (R), 58, 60 

relagao com a produtividade primiria, 501. 
aquitica, 512, 512, 514 , 514-515 
terrestre, 505, 507, 510-511 
tratismissao, 58 

variagao em intensidade/qualidade, 59 , 61 
zona de esgotamento de recursos (lUJZ), 
62 

radiagao ver radiagao solar 
raiva, 376-378 
rafzes, 92 

aborgao de nutrientes, 527, 528 
absorgio de igua, 73—75, 76 
arquitetura do sistema, 75, 76, 77, 78 
associagoes com fungus micorrizas 
eompetigio, 152 , 153, 231 — 232 , 232 
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forrageio de nutrientes minerals, 75—76,78 
necssidades de oxigSnio, 78 
cameras, 92 

mtegrafao, 93-94 
raposas 

consumidoras de carnifa oportunistas, 343, 
343 

ttansmissao da raiva, 376—378, 377 
razoes Area de superffcie: volume, 127 
razoes carbono: fdsforo, 336, 512, 522 
razoes carbono: nitrogenio, 79, 80, 336, 512, 
522, 533 
solos, 337 

rebanbos, princfpio do rebanbo cgofsta, 167 
recife de coral 

coexistSncia de peixes, 495^96, 496 
descoramento, 395—397, 396, 397 
estrutura e sucessAo da comunidade, 487 
eventos de perturbaqao, 479 
inutualismo peixe limpador/peixe eliente, 
382, 382-383 

mutuabsmos oomportamentais, 383 
perfodos reprodutlvus, 102 
simbiontes fotossint^ticos (algas), 382, 

395-397 
recrutamento 
ourvas, 140, 140 
manchas de bibitats, 489 
recupera^ao do solo, 186 
fitorremediafao, 187 
ver t&mbitn restauta^ao de habitats 
recursos, 58-88 
aloca^ao 

auto-atenuafao, 160 
plasticidade fenotipica, 124—125 
antagonicos, 87 
classiEcaqao, 86-88 
competifAo, 131 

asslmddrca, 151-152, 153 
complemeniares, 87 
essenciais, 86—87 
relates com cons umi do res, 336 
refcta^o, 393 

refiigios parciais, 310, 312, 319, 32J 
refiigios, 310, 312, 317-318, 319, 321 
regioes iridas, produtividade primdria, 507, 

509 

registro ESssil de anffbios, 626 
registro ftissil 

extin^Oes de herbivores mamlfcros, 627, 
628 

riqueza. em tAxons, 626, 626—627 
regras de assembl&a, 620 
regulaqau da temperutura corporal, 3^4—36, 36 
reguladones de crescimento de insetos, 441 
relates esp£cies-area, 613, 613-615, 616, 617 
Areas insulares versus Areas continental, 
615-616, 617 

renovafao de espAcies, 618-620, 620 
represas, 538 

reprodu^ao especlfica por idade, 99, 104, 105, 
105 

reproduqao, 10, 89, 92, 95, 97, 110—111 
atividade sazonal, 97 
especlfica por idade, 99, 104, 105, 105 


possibilidades de histdria de vida, 117 
reproduce contlnua, 97 
taxa bAsica ver 
taxa llquida 

teoria da sele^ao natural, 3, 4 
ver tambhn fecundldade 
repteis 

extin^oes, 205 

registro fdssii da riqueza em tixons, 626 
reservas ver unidades decoiiservafao, 486—487 
resiliSncia, 586, 590, 593, 593 
resistencia, 586, 589 
resources (Corn’d) 

diferencia^ao de nidio, 257 
dimensues do nicbo, 87-88 
gama, 63 

influencia na riqueza em espdeies, 605 
inibi^o, 87 

isolinhas de crescimento, 86, 87 
limltai^ao, 414, 414 
substitulveis, 86, 87 
teoria do nicbo, 186—193 
respiragao, 59, 63 

ambientes aquAticos, 78 
autotndifica, 500 
cido do carbono, 547, 548 
compensation point, 63, 71 
ecossistema, 500 
beterotrdfica, 500 

resposta comportamental A infec^ao, 354 
resposta imunoldgica, 353, 353, 354, 354, 355, 
356, 366 

respostas funcionais 

intera^ocs parasitdide-bospedeiro, 313-314 
lipo 1, 307, 307,313 
tipo 2, 307-308, 307, 311, 313-314 
ripo 3, 308-31L 309, 310, 321 

restauraqao de campos de arrozais, 637, 638 
restaura^ao de depdsitos delixo b£lieo, 187 
restauraqao de bAbitats, 186—189, 217 
agricultura intetisiva, 187, 187 
caracterfsticas da bistdria de vida coino 
progndsticus, 194, 194 
contamina<j5o pela minera^Ao, 186—187 
ecossistemas fluviais, 187—189, 188 
esp&ries migtatdrias, 196-198, 199 
riachos 

avalia^ao da sailde de ecossistemas, 646 ,647 
cido bidroldgico, 542 
espiral de nutrientes, 534, 534 
estoques de nutrientes, 533—534 

entrada para comunidades tertestres, 
528 

escoamento proveniente de comunida¬ 
des temestres, 526, 530 
estrutura de comunidades, influ£ncias de 
microparasitos, 571-572, 572 
eventos de disturbios, 50 
descarga alta, IS 
frequencia, 491-492, 492 
fluxo de energia, 521 
invasOes de salmonldeos, 641, 640—642 
invasores relacionadas a atividades buma- 
nas, 189, 189 

perigos do fluxo de Agua, 50 


produtividade, 502, 503 

fatores limitantes, 512 , 512, 516 
restaura^ao de hAbitats, 187—189, 188 
esp^cies depeixes migratdrias, 196 
fluxos de descarga, 188, 189 
nlveis de descarga, 188-189 

rios 

riqueza em esp^cies de lagartos, 622 
riqueza em esp^cies global, 203 
riqueza em esp^cies nos pdlos, 613 
riqueza em espdeies tropicais, 612, 622—623 
riqueza em esp^cies, 25, 602—632 
biogeografia de ilbas, 613—621 
caracterizafao de comunidades, 470-471, 
471 

colotiizagao de dareiras, 495 
comunidades saturadas versus insaturadas, 

604-605, 605 
distribuifao agregada, 241 
efeitos da arnostragem, 629—630 
efeitos da cornpeti^ao, 605 

competitjao por recursos, 262, 263 
efeitos da decomposi^ao, 627, 628 
efeitos da diversidade de hibitats, 615—616, 
676 

efeitos da gama de recursos, 603, 605-609 
efeitos da beterogeneidade espacial, 609- 
611 

efeitos do pastejo, 566, 566—568, 567,568 , 
569 

efeitos do tempo evolutive, 612—613 

efeitos geogrificos, 603 

efeitos sebre o fluxu de nutrientes, 627,628 

estimativas globais, 203 

fatores bidticos, 603 

fatores temporariamente variiveis, 611—613 
Eoresta tropical, 18, 18,24 
funcionamento dos ecosssitemas, 473,627— 
630 

eomplementaridade, 629, 630 
facilitafao, 629 

gradientes de altitude, 623 , 623—624, 624 
gradientes de profundidade, 624, 625 
gradientes latitudinais, 622, 622-623 
gradientes sucessionais, 625, 625-626 
hipdtese do distiirbio intermediario, 490- 
491 ,491 

hot spots, 18, 602 
largura do nicho, 603 
local (diversidade Ct), 604—605 
manejo de jardins de benzofna, 635, 636 
modelos, 603-604, 604 
regional (riqueza I), 60^-605 
registro fdssil, 626, 626-607 
relate com a Area de hibitat, 613-615, 
616, 617 

relafAo com a produtividade, 605-609, 
627, 629, 629, 630, 631 
relaqoes com a conectancia, para diferentes 
teias alimentares, 588, 590, 590^591 
renova^ao de esp^cies, 618—620, 620 
resposta k preda^ao, 568, 569—571, 571 , 
573-574, 605 

severidade ambiental, 611, 611 
trdpicckS, 612 
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variaga° climitica, 612, 612 
riqueza gama ( 7 ), 604 

risco de prcda^im, 3 JO, 311, 317—31 319, 

322 

dcpendencia da densidade, 293 P 311 
forrageio, uso de manchas, 290—291 
relagSo com a quantidade de parasitos, 363 
ritmos das mar£s, 49-50, 167-168 
rizdbios 

Exagao de nitrogenio, 402, 645 
mut ualis m ns com leguminosas, 402—403, 
403, 404 

competigio interespecffica, 404—405 
ruSdulos de raizes, 402, 403 
rizornas, 92, 104, 170 
rizosfera, 327 
roedores 

comportamento de forrageio, 286 
deserto, 607 

microbiota mumallsta intestinal, 391 
polinizadores, 389, 389 
pteda^ao de sememes, 270 
resist£ncia a pesticidas, 446 
vLruleneia de pestes, 352 
rosetas, 92 

rota C ? , 68 , 70-71, 73 

ciclo de Calvin-Bctison, 70—71 
eEciencia de uso da agua, 68 , 71 
rota C 4 , 68 , 70, 71, 72, 72, 73, 507 
ciclo de Hatch-Slack, 71 
eEciencia de uso da igua, 68 , 71 
rume, externo/interno, 338 
ruminantes 

produgau de tnetano, 53 
sistema digestdrio, 82-83, 391 , 392 

s 

salinas, 24, 48 

salinidade, 30, 31, 40, 48-50, 49 
ambientes adversos, 611 
efeitos sobre ccossistemas peligicos, 580, 
580 

salrnonfdeos 

compedgau interespedfica, 225, 226, 236 
mvasoes em riachos/lagos, 641, 640^42 
saprbtrofos, 79 , 80, 326, 351 
sarampo, 347, 366 , 367 , 370-371, 371 

desa pared mento gradual estocistico, 370 
savanas, 23, 23, 68 , 487 

produtividade primiria Ifquida, 501 
sazonalidade 

disponibilidade de pdlen, 390 
efeitos na riqueza ern esp£cies, 612 
fluxus de nutrientes no oceano, 539, 541 
migrated, 169-170 
movimentos, 167-168 
produLtividade primiria, 501-502, 502,503 
radiagao solar, 59 , 61 
reproduce iterdpara, 97 
variagao da temperatura, 41 
<f se Engindo de motto”, 86 
seca 

adaptagoes de fbllias, 68 


estratdgias em florestas tropicals saz-onal- 
mente secas, 68, 68 

impacto sobre a distribuigao de espdcies, 45 
seditnciitos, decompositores bacterianos, 327— 
328 

seJegao artificial, 37 

selegao dependente da freqiiencia 

coexistencia mediada pelo consumo, 570 — 
571 

manuteiigao de polimorfismos, 7 
selegao K f 122-124, 124, 125, 128-130, 589 
selegao natural, 3-4, 10 

caracterfsticas biondmicas (da histdria de 
vida), 110 , 118, 125 
manuteiigao de polimorfismos, 7—8 
selegao r, 122-124, 125, 128-130, 589, 590 
semelparidade, 96, 97 , 111 , 123 
dispersao relacionada A idade, 175 
■espdcies efemeras, 102 
evolugao, 121 — 122 , 122 
sementes, 67, 79, 110 

balance entre competigao-colonizagio, 484 
defesas ffsicas, 83 
dimorEsmo, 174 
dorm£ncia, 102 , 170, 171 
mecanismos de sucessao, 484, 485 
tamanho, 116 

trade-off entre tamanho e rnimero, 116, 116 
semioqufmicos, 441 
senesocrtda, 89, 95 

organismos modulates, 92—93, 93 
serotinia, 172 
serrapilheira, 487, 500 

consumo por detritfvoros, 337 — 339 , 338, 

339, 340 

deoomposigao, 328—329, 329, 333, 334 
shredder detritivotes, 332, 332, 333, 334, 335 
silicato, 228-229, 538, 541 
cidagem, 328 

cornpetigao interespedEca, 261 , 263 
silvicultura, 185 

perda de hibitat/fragmentagao, 196 
simbiontes intestinal s, 391—393, 520 
vertebrados, 391 
simbiose, 381—409 
definigio, 381 
similaridade dtima, 550 
sincronia, 167, 167, 170, 171 
sisternas agrfcolas integrados, 449, 449 
sistemas respiratdrios, 78 
sobre-exploragao, 205, 450 
sobreviv^ncia, 106, 107 
curvas, 97, 100, 100 , 104 
dassificagao, 100 — 101 , 101 
escalas logarftmicas, 100 
efeitos do parasitismo, 361 — 365 , 362 
sobreviv&ncia, 3, 4 
solo 

capacidade de catupo, 74, 75 
decomposigao da matdria orginiea, 336 , 
337 

decompositores fungicos ("Eungos do agu- 
car"), 327 
detritfvoros, 331 

dsiponibilidade de nitrogenio, 336 


hetemgeneidade de comuni dades, 478, 47S 
pH, 47, 47 

razoes carbono: nitrogenio, 337 
recursos minerals, 75 , 78, 78 
relagao com a produtividade primiria 
nutrientes, 505, 507, 510 
textura/disponibilidade de agua, 509, 

509, 511 

riqueza ern esp^cies, 628 
status hfdrico, 74, 74 
sombreamento, 62, 140, 152 
Spirilfaceae, Ebagau de nitrogenio, 402 
suberina, 328 
sub-exploragio, 450 
subpopulagoes swr metapopulagdes 
sucessao de comumdades eutre-mards, 483, 
484 

sucessao em Campos abandonados, 482, 482, 
487 

sucessio, 479, 527, 550 

atributos vitais, 485—486, 487 
balango entre competi^io-coloniza^ao, 
483-484, 485, 486, 493 
campos abandonadus, 482 , 482, 487 
climax, 488—489, 637 
conceito de mosaico, 489 
decompositores, 328 

decornposicio da serrapilheira, 328- 
329, 329 
deEni^ao, 479 

dinatnica de manchas, 489^90 
dunas arenosas costeiras, 479, 480—482 
experiments com microcosinos, 497, 497 
facilitate, 484 

fluxos de lavas vulcanicas, 479, 480, 480 
gradientes de riquez.a em espedes, 625, 
625-626 

liipdtesc da razao de recursos, 485, 485,486 
influeucia na riqueza em esp^cies, 603 
interagSes com initnigos, 485 
manejo da conservagio, 639 
manejo da restauragau, 637-639 
manejo de agroecossistemas, 634—635 
mecanismos bioldgicos, 483-689 
mecanismos de nicho, 483—684 
modelo cadeia de Markov, 483, 484 
papel dos animals, 486—487 
plantas fixadoras de nitrogenio, 406 
primiria, 479-^480 

probabilidades de substiuigao de espicies, 
482—483, 483 

relagao produtividade primiria: biomassa 
(razdes FPL: B), 505 
secutidiria, 479-^480 
selegi - 0 dK, 486, 493 
utilizacSo de nitroefinio por aranifneas, 
258-259, 260 
suculentas, 71 
sulfeto de hidrogenio, 546 
surtos (de abundaiicia), 320 , 321 , 323 
Surtsey, colonizagao, 617-618, 619 
sustentabiiidade, 439-440, 446, 653—657 
papel dos povos indfgenas, 655 
perspectiva econdmica, 653—654 
perspectiva social, 655 
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tabelas tie vida de cuorte, 107 

cAlculo da taxa imrlnseca de aumento na¬ 
tural (r), 107, 108 
espbcies anuais, 98, 98-99 
indivlduos com reprodu£ao repetida. 102, 

103, 103, 105 
tabelas de vida, 97, 98, 107 

anAlise da contribuitAo de lambda (e), 421, 
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